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(Aus dem pflanzenphysiologischen Laboratorium der Universität Kopenhagen.) 


ANALYSE DER VERMINDERTEN STOFFPRODUKTION 
BEI STICKSTOFFMANGEL. 


Von 
D. MÜLLER. 
Mit 1 Textabbildung. 
(Eingegangen am 6. November 1931.) 


1. Das Problem. Wenn die Trockensubstanzproduktion einer grünen 
Pflanze wegen Nahrungsmangel vermindert ist, kann man sich natürlich 
damit begnügen, letzteren dafür verantwortlich zu machen. Aber man 
könnte auch versuchen, die Wirkung des Nahrungsmangels näher zu 
untersuchen, um zu finden, warum dieser eine verminderte Stoff- 
produktion verursacht, und dadurch tiefere Einsicht in die Arbeitsweise 
der grünen Pflanze erlangen. 

Ein paar Beispiele mögen erläutern, daß man die Wirkung des Nah- 
rungsmangels analysieren kann. Wenn z. B. die grüne Pflanze wegen 
Wassermangels nicht wächst, weiß man, daß letzterer ein Schließen der 
Spaltöffnungen bewirkt, und daß deshalb die Kohlensäureassimilation 
herabgesetzt wird. Ebenso ist es unmittelbar verständlich, warum ver- 
minderter Kohlensäuregehalt in der Atmosphäre (wie früher zuweilen in 
Treibhäusern) die Stoffproduktion der grünen Pflanzen herabsetzen kann. 

Es ist dagegen gar nicht einleuchtend, warum die grüne Pflanze bei 
Stickstoff- oder Kalimangel sehr wenig an Trockensubstanz zunimmt. 
Leben doch z. B. Zea Mays und Sinapis alba in Wasserkultur ohne oder 
nach minimaler Stickstoffgabe ebenso lange wie die vollgedüngten Pflan- 
zen, ja, sie können zum Blühen gebracht werden, nur stockt die Stoff- 
produktion ganz. 

Die Frage, warum die Stoffproduktion bei Stickstoff- oder Kalimangel 
stockt, hat meines Wissens niemand früher gestellt. Deshalb habe ich im 
Juli 1931 eine Analyse der Ursachen der verminderten Stoffproduktion 
angefangen und bis jetzt die Wirkung von Stickstoffmangel auf Sinapis 
alba untersucht. Ehe wir aber zur Besprechung der Versuche übergehen, 
möchte ich die Funktionen, in welche ein Stickstoffmangel hineingreifen 
könnte, nennen. 

Die durch Stickstoffmangel herabgesetzte Stoffproduktion ließe sich 
erklären, wenn ersterer 
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D. Müller: 


1. die Respirationsintensität der Pflanze vergrüBerte, 

2. die Üffnungsweite oder -dauer der Stomata verminderte, 

3. die Kohlensäureassimilationsintensität herabsetzte, und endlich 

4. das Verhältnis von Trockensubstanz Wurzel + Stengel : Blattareal 

In einem oder mehreren dieser vier Punkte muß sich die Wirkung des 
Stickstodefizits zeigen, sonst wäre die verminderte Stoffproduktion ganz 
und gar unverständlich. 

2. Methodische. Die Kultur. Die Versuche sind alle mit Sinapis alba in 
Wasserkultur ausgeführt worden. Die Pflanzen wurden in Gläsern mit 1 1 Nähr- 
lösung Die vollständige Nährlösung enthielt 1 g Ca(NO,), 4 aq., 
0,25 g MgSO, 7 aq., 0,25 g KCl, 0,25 g KH,PO,, 2 ccm 3,5% Ferricitrat und 
0,4 ccm 0,38% MnSO, pro Liter; in der stickstoffarmen Lösung war das eine 
Gramm Ca(NO,), durch 0,05 g Ca(NO,), 4 aq und 0,8 g CaSO, ersetzt. Jede 
vollgedüngte Pflanze hatte somit 0,17 g N zur Verfügung, jede stickstoffbedürf- 
tige nur 0,0085 g N. Die Kulturgläser wurden an einer wohlexponierten Stelle 
in dem Botanischen Garten eingegraben. Die Kulturen wurden am 25. Mai 

schwach sauer gehalten und ab und zu wurde ein Luftstrom durch 
die Gläser geleitet. Die Nährlösung wurde während des Versuches nicht erneuert. 
Ende Juni fingen die Pflanzen an zu blühen, und in der ersten Woche des Juli 
wurden an ihnen die ‚Versuche ausgeführt. (Mitte August wurde noch eine 





Versuchsreihe für einige ergänzende Untersuchungen angesetzt. Wo nicht 
besonders angegeben, u + die Ver gebnisse mit den Junipflanzen 
erhalten.) 


Die Bestimmung von Respiration, Spaltöffnungsweite, Kohlensäureassimila- 
tion und Lichtintensität wurde genau nach den von Boysen JENSEN (1) und dem- 
selben und D. MÜLLER angegebenen Methoden ausgeführt. 

Alle Messungen sind bei 20° ausgeführt worden. Solange man sich nicht 
über die Temperaturabhängigkeit der Kohlensäureassimilation bei gewöhnlichem 
CO,-Gehalt der Atmosphäre einigen kann, ist es eine Notwendigkeit, alle Ver- 
suche bei derselben Temperatur durchzuführen. 

Die Bestimmungen der Kohlensäureassimilation sind alle bei völlig geöffneten 
Stomata der Blätter ausgeführt. Dies kann nicht genug hervorgehoben werden. 
In zahlreichen Abhandlungen über Kohlensäureassimilation der grünen Blätter 
sind die Spaltöffnungen nicht berücksichtigt worden. Die vielen mehrgipfeligen 
Kurven sind vielleicht nur das Resultat mangelnder Kenntnis der Spaltöffnungs- 
weite. Vor jedem Assimilationsversuch muß man an Parallelblättern die Off- 
nungsweite der Stomata bestimmen, und.sofort nach dem Versuch muß man 
an den Versuchsblättern selbst die Stomata untersuchen. 

Die Assimilationsversuche wurden im Freien ausgeführt. Die Lichtintensi- 
täten wurden nach BoysEn JENsENs (2) Methode gemessen, unter Verwendung 
des bei Boysen JENSEN und MÜLLER angegebenen Glasfilters F 21707, 1 mm 
(0G 2), Schott & Gen., Jena. 

3. Die Wirkung von N-Mangel auf die Spaltöffnungsweite bei Sinapis 
alba. Leider konnten nicht so viele Blätter wie erwünscht für die Spalt- 
öffnungsuntersuchungen verwendet werden. Aber die Zahlen in Tabelle I 
zeigen doch, daß die vollgedüngten und stickstoffbedürftigen Pflanzen 
zur selben Tageszeit gleichgeöffnete Stomata haben, und daß die Pflanzen 
in Wasserkultur überhaupt gut geöffnete Stomata haben. Es ist mir nach 
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Tabelle 1. Spaltöffnungsweite. Die Zahlen sind 100/cm Hg, wo cm Hg der Queck- 
silberdruck ist, der notwendig ist, um die evakuierten Blätter mit Wasser zu 
50% zu infiltrieren. 10—3,3 bedeutet weit, 3—1,66 mäßig geöffnete Stomata usw. 

















| SVIE, 6. VIL, U.VIL, | 21x, | 7x. | ax, 

Fate 10 Uhr 11 Uhr 10 Uhr Uhr | 16 Uhr | 14Uhr 
Vollständig... | 10 10-4 | 4 1,67 25 | 25 
Stickstoffarm . 67 | 10-33) 22 | 167 | 25 | 25 


den gemachten Stichproben wahrscheinlich, daß der Unterschied in der Stojf- 
produktion nicht auf einem solchen der Spaltöffnungsweite beruht. 

4. Die Wirkung von N-Mangel auf die Atmung. (Alle Werte bei 20°.) 
Die Atmungsintensität der Blätter der vollgedüngten Pflanzen war : 0,49, 
0,60, 0,46, im Durchschnitt 0,52 mg CO, pro 50 gem einseitiger Blatt- 
fläche und Stunde. Die entsprechenden Zahlen für die Blätter der stick- 
stoffbedürftigen Pflanzen waren 0,54 und 0,59, im Durchschnitt 0,57mg 
CO,. Die Atmung der „stickstoffbedürftigen Blätter‘‘ ist vielleicht um 
10% größer als die der „vollgedüngten“. Die Atmungsintensität der 
Stengel war 2,45 (+N) und 2,15 (--N) mg CO, pro Stunde und lg 
Trockensubstanz, und die der Wurzeln (durch Sauerstofftitrierung nach 
WINKLER bestimmt) war 1,36 (+ N) und 1,67 (-- N) mg CO, pro Stunde 
und 1g Trockensubstanz. (Die vier letzten Atmungswerte wurden an 
Pflanzen der August-Septemberkultur gemessen.) Es gibt vielleicht 
wahre Unterschiede in der Atmungsintensität zwischen vollgedüngten 
und stickstoffhungernden Pflanzen. Das Material war aber nicht groß 
genug, um diesen Unterschieden genau nachzugehen. Die absoluten 
Werte sind im Verhältnis zur Assimilation sehr klein, und der große 
Unterschied in der Stoffproduktion kann auch nicht durch Differenzen in 
der Atmung verursacht sein. 

GREGORY u. RıcHARDs fanden in ihren Versuchen mit Hordeum, daß Stiok- 
stoffhunger die Atmung der Blätter ungefähr um 20% herabsetzt. 

5. Die Wirkung von N-Mangel auf die Intensität der CO,-Assimilation 
bei völlig geöffneten Stomata und 20° (Sinapis alba). Merkwürdigerweise 
hat man sich bis jetzt kaum damit beschäftigt, die Assimilation von 
mangelhaft gedüngten Pflanzen zu bestimmen. 

Nur in zwei Arbeiten wird meines Wissens diese Frage behandelt, und 
zwar in Abhandlungen von G. BricGs und F. Grecory u. F. RıcHARDS. 
Bric@s hat den Einfluß von Mangel an P, K, Mg und Fe auf die Assi- 
milationsintensität der Primärblätter von Phaseolus vulgaris in Wasser- 
kultur untersucht, GREGORY u. RICHARDS untersuchten eine reine Linie 
von Hordeum (distichum? nicht näher angegeben), die in Sandkultur 
herangezogen wurde, teils mit vollständiger, teils mit N-, P- oder K- 
armer Nährlösung gedüngt. Grucory u. RICHARDS behaupten, eine 
etwas herabgesetzte Assimilationsintensität in den stickstoffbedürftigen 
Pflanzen gefunden zu haben. 


1* 











D. Müller: 


Aber das Ergebnis ihrer Untersuchungen ist nicht überzeugend (in zwei 
Versuchen finden sie dieselbe Assimilationsintensität, in drei Versuchen ist sie 
größer und in fünf Versuchen endlich kleiner in den stickstoffbedürftigen als 
in den vollgedüngten Pflanzen). Die Versuche wurden erst 10 Stunden nach 
dem Abschneiden und Verweilen der Blätter in geschlossenen Behältern ohne 
Wasserzufuhr ausgeführt. 

Jedenfalls können die Arbeiten von Brices wie die von GREGORY u. 
RicHaARps nicht für das Verständnis der Stoffproduktion bei Nahrungs- 
mangel unter natürlichen Verhältnissen verwendet werden, weil die Ver- 
fasser nur die Assimilationsintensität bei 4—5% CO,-Gehalt der Luft be- 
stimmt haben, und weil sie überhaupt keine Analyse der Stoffproduktion 
geben. 

Tabelle 2 zeigt die Ergebnisse meiner Assimilationsversuche mit Sinapis 
alba und Abb. 1 gibt diese graphisch wieder. Die Zahlen zeigen folgendes : 


o 





mg C0, assimiliert pre Sbcm*(ernseitig) pro Stunde.20° 





7 3 "1 75 2 25 30 
Beleuchfungsstärken in 7000 Lux 
Abb. 1. Sinapis alba. Abhängigkeit der Kohlensä ion von der Lichtintensität bei 20° 
und normalem CO:-Druck. xxx = Blätter von Pflanzen in vollständiger Nährlösung. 


000 = Blätter von Pflanzen in N-armer Nährlösung. 


1. Bei kleinen Lichtintensitäten (bis ungefähr 2000 Lux) ist die wahre 
und scheinbare Assimilationsintensität der Blätter von Pflanzen aus voll- 
ständiger oder in stickstoffarmer Lösung dieselbe. Der Kompensations- 
punkt liegt in beiden Fällen bei ungefähr 650 Lux. 

(Auch Grecory u. RıcHARDs teilen in der obenbesprochenen Abhandlung 
mit, daß bei einer nicht näher angegebenen „low light intensity‘ kein Unter- 
schied in der Assimilation gedüngter und stickstoffbedürftiger Pflanzen zu 
finden ist.) | 

2. Bei Lichtintensitäten von 2000 Lux ab wird der Unterschied 
zwischen den Blättern immer deutlicher; bei groBen Lichtintensitäten 
(über ungefähr 17000 Lux) ist der Unterschied konstant. Die Assimila- 
tionsgröße der Blätter vollgedüngter Pflanzen ist dann 12 bis 12,5 mg 
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Tabelle 2. Die scheinbare Assimilationsintensität der Blätter von Sinapis alba, 
teils in vollständiger Nährlösung (+ N), teils in stickstoffarmer Lösung kultiviert 
(+N). t= 20° 2.—6. Juli 1931, 9—12 Uhr vormittags. 











mg CO: assimiliert 
samt mater EE 
+N 9 44,11 nach Versuch 2,4 1,47 
9 44,11 5—2,5 1,8 1,52 
9 44,11 1,4 1,36 
9 44,11 1,07 0,54 
9 44,11 | 1,05 0,75 
9 44,11 1,03 0,34 
9 44,11 3,7 2,81 
J 9 44,11 2,2 1,54 
9 44,11 2,6 2,55 
9 44,11 3,4 2,16 
9 44,11 2,0 1,98 
9 44,11 30,0 3,98 
9 44,11 25,0 5,00 
7 34,6 4 vor Versuch und | 10,0 5,9 
7 34,6 5—6 nach Versuch | 14,0 6,7 
7 34,6 16,0 6,3 
7 34,6 18,0 7,0 
7 34,6 30,0 5,9 
+N 2 45,01 10 vor Versuch und | 6,4 6,2 
2 45,01 5—6 nach Versuch | 6,0 6,4 
2 45,01 1,8 1,92 
2 45,01 1,05 0,53 
2 45,01 2,0 1,94 
2 45,01 2,0 1,94 
1 14,40 10 vor Versuch und | 10,0 9,3 
1 14,40 10 nach Versuch | 11,5 10,2 
1 14,40 12,0 9,8 
1 14,40 10,0 10,6 
1 14,85 4 nach Versuch 22,0 12,6 
1 14,85 19,0 12,4 
1 14,85 30,0 12,5 
1 14,85 30,0 11,2 
1 16,7 6,5 vor und nach 2,0 2,0 
1 16,7 Versuch 1,8 1,9 
1 16,7 3,5 5,8 

















CO, pro 50 gem einseitigem Blattareal pro Stunde (20°, normaler CO;- 
Gehalt der Atmosphäre), während die entsprechende Zahl für die stick- 
stoffbedürftigen Pflanzen nur 6—6,5 mg CO, beträgt. (Scheinbare Assi- 
milationswerte. Um die wahre Assimilation zu finden, muß man hierzu 
die Atmungswerte, etwa 0.5 mg CO, addieren.) 

















































D. Müller: 


Die Assimilationsintensitat der stickstoffbedürftigen Pflanzen ist also 
pro Blattarealeinheit in größeren Lichtstärken nur halb so groß, ver- 
glichen mit der der vollgedüngten. Die Ursache dieses großen Unter- 
schieds ist unbekannt. 

Für spätere Assimilationsuntersuchungen ist das Resultat von Wich- 
tigkeit, denn man muß von nun ab beachten, daß ein Unterschied im 
Düngungszustand große Verschiedenheit in der Assimilationsintensität 
hervorrufen kann. 

Der hier gefundene Unterschied ist von ganz anderer Größenordnung 
als der von GREGORY u. RicHARDS bei Hordeum gefundene. Die Erklä- 
rung hierfür dürfte vielleicht nicht im Unterschied der Pflanzenart liegen, 
sondern eher in der oben kritisierten Versuchsanordnung, insbesondere 
dürfte 5000 Lux eine viel zu kleine Lichtstärke sein, um die Unterschiede 
in der Assimilationsintensität hervortreten zu lassen. Vielleicht ist die 
Erklärung auch darin zu suchen, daß Grecory u. RICHARDS ihre ,,stick- 
stoffhungernden“ Pflanzen ziemlich reichlich mit Stickstoff düngten. 

Die maximale Assimilationsintensität (12,5 mg CO, pro 50 gem ein- 
seitiger Blattfläche und Stunde bei 20°, normalem CO,-Gehalt der Atmo- 
sphäre und über etwa 17000 Lux) der vollgedüngten Pflanzen von Sinapis 
alba ist sehr groß, sie ist die höchste mit der Luftstrommethode im hie- 
sigen Laboratorium nachgewiesene Assimilationsleistung!. Genau der- 
selbe Wert wurde von Dr. E. ScHIönnıne in noch nicht veröffentlichten 
Untersuchungen gefunden. Dr. ScHIÖNNING arbeitete im Sommer 1930 
im hiesigen Laboratorium mit in wohlgedüngter Gartenerde kultivierten 
Pflanzen von Sinapis alba. Die Assimilationsintensität von Sinapis alba 
in vollständiger Nährlösung ist hiernach dieselbe wie die in Gartenerde. Ich 
möchte dies hervorheben, weil das Ergebnis mit einem Befund von 
Brices in Widerspruch steht (l. c. S. 24)2: „that the assimilatory power 
of the plant (Phaseolus) grown in normal water culture solution was lower 
than that of the plant grown in soil in a pot.‘ Phaseolus vulgaris dürfte 
vielleicht für Wasserkultur nicht sehr geeignet sein. 

Was die Assimilationsintensität der Blätter von den stickstoffbedürf- 
tigen Pflanzen anbelangt, so ist sie im Verhältnis zur Assimilationsintensi- 
tät anderer Blätter gar nicht klein (siehe z. B. die Abhandlungen von Boy- 
SEN JENSEN [1] und Boysen JENSEN u. MüLLER 1929). Es ist darum un- 
verständlich, daß die Stoffproduktion der stickstoffbedürftigen Pflanzen 
so sehr herabgesetzt ist. Die Erklärung ist meines Erachtens auch nicht 
so sehr im Unterschied in der Assimilationsintensität zu suchen wie in 
der Wirkung des N-Mangels auf Blattareal und Trockengewicht von Sinapis 
alba. In Tabelle 3 sind die diesbezüglichen Zahlen, nämlich Gesamtblatt- 


1 Siehe hierzu Boysen JENSEN (I) und denselben und D. MüLLer. 
2 Sowohl von Stites wie von SPOEHR in ihren Kompendien über Assimila- 
tion hervorgehoben. 
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Tabelle 3. Sinapis alba. 11. Juli 1931. + N = 0,17gN und = N = 0,0085 g N 
in einer L Kulturlösung. 





























Trockensub- Maximale 
— “en quake ng A ee 
nseiti + Wurzel) f | leist ing CO; 
Nr. Keimblätter = x 50 qem Blatt- r Pflanze in 
— gel + Wurzel | Blätter | Total | areal, einseitig | 1 Stunde bei 20° 
Stengel Wurzel 
1+N 361 0,747 0,70 1,14 | 2,59 | 0,20 | 0.25 0,087 
2+N 324 1,900 , | 0,96 | 2,86 | 0,29 | ” 0,078 
Stengel Wurzel 
, 3+N 21,0 0,103 0,146 | 0,079 | 0,418 | 0,81 0,0027 
4+N 16,3 0,224 0,070 | 0,294 | 0,69 | ., 0,0021 
5+N 15,7 0,245 0,073 | 0,318 | 0,78 5 0,0021 
6+N 21,0 0,281 0,088 | 0,369 | 0,67 








areal und Trockensubstanz in Stengel + Wurzel und Blattern der Sinapis- 
Pflanzen aus stickstoffarmer (+ N) und vollständiger Nährlösung (+ N) 
zu finden. Die Bestimmungen wurden am 11. Juli vorgenommen, d. h. 
sogleich nach den Assimilationsuntersuchungen. Die Pflanzen waren da- 
mals 46 Tage alt. 

Aus den Zahlen in den vier linken Spalten sind die Werte in den zwei 
Spalten rechts berechnet. Man sieht hieraus, daß das Blattareal im Ver- 
hältnis zur Trockensubstanz bei den stickstoffhungernden Pflanzen sehr 
niedrig ist. Auf 50 qcm Blattareal geht 0,25g Trockensubstanz (voll- 
gedüngte Pflanzen) und 0,74g Trockensubstanz (stickstoffhungernde 
Pflanzen). Oder man kann aus den Zahlen in Tabelle 3 berechnen, daß 
1 g Trockensubstanz (Wurzel + Stengel + Blätter) einem Blattareal von 
126 qem bei (+ N), aber nur von 52,8 qcm bei (-- N) entspricht. Da- 
durch wird die durch Stickstoffhunger geänderte Arbeitsweise der 
Pflanze ersichtlich. Die stickstoffhungernde Pflanze verwendet in größe- 
rem Maße den Assimilationsüberschuß für Stengel- und Wurzelbildung, 
sozusagen für unproduktive Zwecke1; die vollgedüngte Pflanze setzt einen 
größeren Teil der Assimilate in neue Blätter — ‚neue Betriebsanlagen“ 
— um. 

In Tabelle 4 ist die tägliche prozentische Trockensubstanzproduktion 
(BoysEN JENSEN, 1) berechnet. Wenn eine Pflanze von 100 g Trocken- 
substanz nach 24 Stunden 120 wiegt, dann ist die tägliche prozentische 
Trockensubstanzproduktion 20% gewesen. Die für den 11. Juli berech- 
neten entsprechenden Werte waren 27,6% (vollgedüngt) und 3,5% (stick- 
stoffhungernd). 


1 Wenn man Bildung von Wurzel, Stengel und Blüten unproduktive Zwecke 
nennen darf. 
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Tabelle 4. Tägliche prozentische Trockensubstanzproduktion der Sinapis- 
Pflanzen für den 11. Juli berechnet (Blattareal und Trockensubstanz, siehe 
Tabelle 3). Die Zahlen beziehen sich auf eine Temperatur von 20°. Die Zahlen 
für Atmung in Stengel und Wurzel sind nicht direkt gewonnen. Im August 
wurden neue Sinapis-Kulturen angesetzt, und am 26. September wurde Stengel- 
und Wurzelatmung bestimmt und auf die am 11. Juli analysierten Pflanzen 


umgerechnet. 
Pflanze Pflanze 

Stoffproduktion bei 20° (vgl. Tabelle 3) Nr.1+ N Nr.3 + N 
6 Uhr bis 18 Uhr = 12 Stunden, maximale 

RES le 2 als. @ 0. 636 mg Stärke 19,8 mg Stärke 
5—6 Uhr und 18--19 Uhr = 12 Stunden, 

See EM EEE PETE SL OS Be; ae aS à; 
4-5 Uhr und 19—20 Uhr = 2 Stunden, 

REE CR I EN ren im 52 „ RZ; en 





Summa + 776 mg Stärke + 24,8 mg Stärke 


Stoffrerlust durch Atmung bei 20° (vgl. Ta- 
belle 3 und Text bei Atmung) 


in Wurzel, 24 Stunden . . . . . . . . . 14 mg Stärke 3,6 mg Stärke 
its Het © 27 a 6,1 mg „ 
ee © ae a ETS 


Summa :60 mg Stärke - 10,6 mg Stärke 
Netto- Trockensubstanzproduktion 


in 24 Stunden bei 200. ......... 716 mg Stärke 13,9 mg Stärke 
Tägliche prozentische Trocken- 
x 0, 00 x 0,0138 
substanzproduktion. . . . . wht cog 27,6% a 3,3% 
2,59 0,418 


Diese Werte sind natürlich nur gültig, wenn die bei der Berechnung in Ta- 
belle 4 vorausgesetzten Lichtintensitäten für alle Blätter in Betracht kommen. 

Wir können nun schließlich die eingangs gestellte Frage: warum die 
Stoffproduktion einer grünen Pflanze wegen Stickstoffmangels vermin- 
dert wird, beantworten: Die stickstoffhungernde Pflanze hat eine ver- 
minderte Stoffproduktion, erstens weil jene auf 50 qcm Blattareal 0,74 g 
Trockensubstanz (Stengel + Wurzel) enthält gegen 0,25g bei der voll- 
gedüngten Pflanze, dies bedeutet, daß das Verhältnis Trockensubstanz 
(Stengel + Wurzel) : Blattareal rund dreimal so groß ist für die stick- 
stoffhungernde Pflanze wie für die vollgedüngte. Zweitens weil die Assi- 
milationsintensität der „stickstoffbedürftigen‘‘ Blätter nur halb so groß 
ist wie die der vollgedüngten. Dagegen sind die Unterschiede in der 
Spaltöffnungsweite und der Atmungsintensität ohne Belang. 


Zusammenfassung. 

1. Der Unterschied zwischen Pflanzen von Sinapis alba in Wasser- 
kultur mit normalem Gehalt an Stickstoff (als Nitrat) und sehr geringem 
Stickstoffgehalt ist untersucht worden in Bezug auf die für die Stoff- 
produktion wichtigen Faktoren: Spaltöffnungsweite, Atmungs- und Assi- 
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milationsintensität der Blätter und das Verhältnis Trockensubstanz von 
Stengel + Wurzel : Blattareal. 

2. Es wurde gefunden, daß der Unterschied in der Stoffproduktion 
nicht in Unterschieden der Spaltöffnungsweite und Atmungsintensität 
zu suchen ist. 

3. Die Assimilationsintensität der „stickstoffbedürftigen‘‘ Blätter 
war in Lichtintensitäten über 17000 Lux nur halb so groß wie die der 
. voligediingten“ Blätter. In Lichtintensitäten unter 2000 Lux war kein 
Unterschied in der Assimilationsintensität nachzuweisen. 

4. Die Assimilationsintensität "von vollgedüngten Pflanzen von Si- 
napis alba ist in Wasserkultur und in Gartenerde wahrscheinlich dieselbe. 

5. Bei Stickstoffhunger der Pflanzen wird der Assimilationsüberschuß 
hauptsächlich in Stengel und Wurzel abgelagert und nicht für Neubildung 
von Blättern verwendet. Darum wird die tägliche prozentische Trocken- 
substanzzunahme stets vermindert. Die Hauptursache des verminderten 
Wachstums von stickstoffhungernden Pflanzen liegt somit darin, daß das 
Verhältnis Trockensubstanz von Wurzel + Stengel : Blattareal vergrößert 
wird. 
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(Aus dem pflanzenphysiologischen Laboratorium der Universität Kopenhagen.) 


DIE ASSIMILATION DER BLATTROLLKRANKEN 
KARTOFFELPFLANZEN. 


Von 
D. MÜLLER. 
Mit 1 Textabbildung. 
(Eingegangen am 6. November 1931.) 


Einleitung. Diese Arbeit schließt sich in mehreren Punkten an die 
voranstehende über die Trockensubstanzproduktion von Sinapis bei 
Stickstoffhunger an. Die Absicht dieser Arbeit ist nämlich, zu unter- 
suchen, warum die Trockensubstanzproduktion der blattrollkranken 
Kartoffelpflanzen gegenüber derjenigen der gesunden herabgesetzt ist. 
Die Analyse ist aber nicht durchgeführt worden, indem nur drei Faktoren 
berücksichtigt wurden : Spaltöffnungsweite, Atmungs- und Assimilations- 
intensität. Das Verhältnis zwischen Blattareal und Gesamttrockensub- 
stanz ist dagegen nicht untersucht worden. Die wichtigste Aufgabe war 
indessen auch die Feststellung der Assimilationsintensität der rollkranken 
Blätter. 

Pflanzenmaterial und Methodik. Für die Versuche wurden Kartoffelpflanzen 
der Sorte „Magnum bonum“ im Botanischen Garten kultiviert. Die blattroll- 
kranken und gesunden Pflanzen standen dicht nebeneinander!. Es wurden 
teils gesunde, teils Blätter von blattrollkranken Pflanzen, und zwar sowohl 
Rollblätter wie noch nicht gerollte Blätter untersucht. 

Die Methodik der Untersuchung von Respiration, Assimilation, Spaltöff- 
nungsweite und Lichtintensität war dieselbe wie in der voranstehenden Arbeit 
(Näheres vgl. P. Boysen JENSEN und BoysEN JENSEN u. D. Mürrer [1]). Die 
Assimilatic t hungen wurden bei normalem CO,-Gehalt der Atmosphäre 
mit Tageslicht im Botanischen Garten der Universität durchgeführt. 





Die Spaltöffnungsweise der blattrollkranken Kartoffelpflanzen. 

Mehrmals wurde zu verschiedenen Tageszeiten die Spaltöffnungsweite 
nach BoysEN JENSENs Methode (1) untersucht. Wie die so gewonnenen 
Zahlen der Tabelle 1 zeigen, konnte ich die Ergebnisse LOFTFIELDSs be- 
stätigen, daß gesunde Kartoffelpflanzen sowohl um 21 Uhr wie um 4 Uhr 
morgens weit geöffnete Stomata haben. Die Tabelle zeigt, daß selbst die 

ı Für das Pflanzenmaterial bin ich den Herren Versuchsleiter E. Gram und 


Dr. C. A. JORGENSEN an der Pflanzenpathologischen Station in Lyngby, Däne- 
mark, zu Dank verpflichtet. 
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Tabelle 1. Spaltöffnungsweite der Kartoffelblätter. Die Zahlen sind 100/cm Hg, 

wo cm Hg der Quecksilberdruck ist, der notwendig ist, um die evakuierten 

Blätter mit Wasser zu 50% zu infiltrieren. 10—3,3 bedeutet sehr geöffnete, 
3—1,66 mäßig geöffnete Stomata. 











Datum Gesunde Blätter wee neo Rollkranke Blatter 
24. Juni, 9 Uhr 4,35 3,7 2,8 
nt, ma 6,7 3,85 2,7 
Hu 7, 6,7 2,50 2,85 
a. 8% 59 . 2,50 2,0 
- : 0e É 2,85 3,05 1,43 
27. DE à 4,0 3,45 _ 
16. Juli, BE « 8,3 4,35 À 
D, ei | 3,0 3,0 3,0 
Durchschnitt von 36 Blät- 
tern aus jeder Gruppe 5,06 3,63 | 2,87 








rollkranken Blätter ziemlich weit geöffnete Stomata haben, wenn auch 
nicht so weite wie die gesunden. (Wetter während der Untersuchung 
Ende Juni trüb und viel Regen.) 

Erst nach Abschluß dieser Untersuchungen fand ich, daß auch schon 
NEGER und MERKENSCHLAGER bezüglich der Spaltöffnungsweite der roll- 
kranken Pflanzen zu demselben Ergebnis gekommen sind. So schreibt 
Necer: „Rollkranke Blätter öffnen selbst bei hellem, sonnigen Wetter 
ihre Spaltöffnungen nicht so weit wie gesunde.‘‘ Ich habe trotzdem meine 
Ergebnisse hier angeführt, wegen des zahlenmäßigen Ausdrucks, den die 
Methode von BoysEN JENSEN gestattet. 

Was der gefundene Unterschied in der Spaltöffnungsweite für den 
Wachstumsunterschied bedeutet, kann ich nicht sagen. Er scheint mir 
indessen nicht so groß, daß er allein die Ursache des verminderten Wachs- 
tums der kranken Kartoffelpflanzen sein kann. 


Die Atmungsintensität der rollkranken Kartoffelpflanzen. 

Die Atmung der gesunden Blätter war 0,82, 1,00, 1,05, im Durch- 
schnitt 0,96 mg; die der kranken, aber noch nicht rollenden Blätter 
0,98 mg und die der Rollblätter 0,88, 0,92, 087 im Durchschnitt 0,89 mg 
CO,, alles pro 50 gem einseitige Blattfläche und Stunde bei 20°. 

Duntar hat die Respirationsintensität anderer viruskranker Pflanzen unter- 
sucht. 


Die Assimilationsintensität der Kartoffelblätter. 

Das eigentliche Ziel der Untersuchungen war, die Assimilationsinten- 
sität der rollkranken Blätter mit der der gesunden zu vergleichen. Es ist 
ja seit den Untersuchungen ARTSCHWAGERs und NEGERs bekannt, daß 
die Rollkrankheit eine Stauung von Stärke in den Blättern bewirkt. 
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Tabelle 2. Die scheinbare Assimilationsintensität der Blätter von Kartoffel- 


20. Juni bis 17. Juli 1931, 9—12 vormittags. 


pflanzen („Magnum bonum“), teils gesunde, teils rollkranke Blätter. Tp. 20°. 

















Spaltöffnungs- | 
m Areal, gem weite = 5 vel. | 1000 + er on 
Versuch einseitig u Hg Lux tig und Stunde 
abelle 1 

Gesunde Blätter 3 38,7 5 5 | 4,95 
3 38,7 5 2,6 3,95 

3 38,7 5 15 | 1,08 

3 38,7 5 2 4 1,80 

1 11,06 3,8 2 | 6,30 

1 11,06 3,8 | 15 | 6,18 

1 10,14 5,7 | 30 5,30 

1 9,67 3,8 | 20 6,90 

1 9,67 3,8 | 20 | 7,05 

1 14,77 4,2 | 22 | 6,00 

1 14,77 4,2 | 13 6,80 

5 64,5 4,3 0,8 + 0,08 

5 64,5 4,3 1,8 0,70 

5 64,5 4,3 1,9 1,48 

5 64,5 4,3 2 1,70 

5 64,5 4,3 1,8 1,23 

5 64,5 4,3 1,6 0,67 

5 64,5 4,3 | 01 | + 0,99 

5 64,5 4,3 03 | +0,55 
Kranke, aber noch 42,41 6,7 12 | 4,95 


nicht gerollte Blät- 
ter 











| O9 Go Go me O1 On Où à PP à à Ow OD 
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Tabelle 2 (Fortsetzung). 




















Spaltöffnungs- 2 
inter für | Areal gem | waite 100_ we. | 1000 | oro ‘was ae 
Versuch einseitig Tr cm Hg Lux tig und Stunde 
abelle 1 

Rollblatter 4 55,75 5 1,6 0,27 

4 55,75 5 0,48 + 0,48 

4 55,75 5 0,48 + 0,29 

4 55,29 4 4 0,85 

4 55,29 4 2,4 0,32 

4 55,29 4 35 1,44 

4 47,27 4,5 7 1,18 

4 47,27 4,5 5 1,70 

4 47,27 4,5 5 1,54 

4 47,27 4,5 8 2,23 

4 41,5 6,7 8,5 | 2,30 

4 41,5 6,7 14 | 2,66 

4 41,5 6,7 11 2,70 

4 41,5 6,7 2,7 1,48 

4 41,5 6,7 4,5 2,07 

4 41,5 6,7 5,0 2,15 

Rollblätter durch 50- 3 42,8 4,4 9,0 1,22 
stündige Verdunke- 3 428 | 4,4 8,5 1,24 

lung, stärkeleer 








Um die Stärkestauung nachzuweisen, wurden um 4 Uhr morgens am 
26. Juni Blätter von den Versuchspflanzen gepflückt und mit Jod unter- 
sucht. In den gesunden Blättern war keine Spur von Stärke zu sehen, die 
Rollblätter waren aber schwarz von Stärke. In den kranken, aber noch 
nicht rollenden Blättern war etwas Stärke zugegen. 

Die Rollkrankheit wird auch sehr deutlich durch das Verhältnis 
zwischen Frischgewicht und Areal gekennzeichnet: 1 g Frischgewicht der 
gesunden Blätter entsprach vormittags 38,1, 42,64, 39,5, 41,2 und 
39,5 qem, im Durchschnitt 40,2 qem, 1 g Frischgewicht der Rollblätter 
entsprach 32,8, 33,5, 33,0 und 33,3, im Durchschnitt 33,2 gem. (MERKEN- 
SCHLAGER fand um 9 Uhr morgens 1 g = 39,4 qem [gesunde] und 30,3 qem 
[rollkranke].) Das Frischgewicht der rollkranken Blätter ist somit pro 
Arealeinheit ungefähr 1,25mal so groß wie das der gesunden. 

Die Stärkeschoppung liegt, wie NEGER zeigt, darin, daß die Ableitung 
durch Phloömnekrose vermindert ist. Aber man konnte doch vielleicht 
fragen, ob die großen Stärkemengen nicht mit einer großen Assimilation 
zusammenhängen. So schreibt z. B. CAMPBELL in 1925: ,, It may be, that 
the disease virus in leaf-roll plants has retarded the movement of the 
transpiration stream, or that possibly it has somehow stimulated photosyn- 
thetic action temporarily beyond the normal. 
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Das Ergebnis der Assimilationsuntersuchungen ist in Tabelle 2 und 
graphisch in den Kurven Abb. 1 wiedergegeben. Alle Versuche wurden 
bei einer Temperatur von 20° durchgeführt und nur Versuche, in denen 
alle Blätter nach dem Versuch weit geöffnete Stomata hatten, sind mit- 
geteilt. 

Man sieht folgendes: Die Lichtkurve der Assimilation der gesunden 
Blätter folgt im großen ganzen der der kranken, aber noch nicht ge- 
rollten Blätter. Nur steigt die Assimilationskurve der gesunden Blät- 
ter etwas steiler an. Die maximale scheinbare Assimilationsintensität 
(bei normalem CO,-Druck) der gesunden Kartoffelblätter wurde zu 
7 mg CO, pro 50 gem (einseitig) pro Stunde bei 20° gefunden (LuNDE- 
GARDHs entsprechender Wert ist 9,5 mg CO,). Die maximale Assimila- 





3 5 7 9 11 73 15 20 25 
Beleuchtungsstärken in 1000 Lux 


+ 


mg C0, assimihert pro 50cm*(einse'tig) pro Stunde.20° 


Abb. 1. x x x = Gesunde Kartoffelblätter. A À À = Kranke, aber noch nicht gerollte Blätter. 
000 = Rollkranke Blätter. @@@= Rollkranke Blätter, die durch Verdunklung 50 Stunden 
vor Versuch stärkefrei waren. 


tionsintensität der kranken, aber noch nicht gerollten Blätter war un- 
gefähr 5 mg CO,. 

Die rollenden Blätter wurden während des Versuches mit feinen 
Gummibändern flach gehalten. Die Lichtkurve ist also mit den beiden 
anderen unmittelbar zu vergleichen. Erstens sieht man, daß der Kom- 
pensationspunkt der rollkranken Blätter bei einer sehr hohen Lichtinten- 
sität (1000 Lux) liegt. Nur bei der Flechte Peltigera canina wurde früher 
(BoYSEN JENSEN u. MÜLLER, 2) ein höherer Kompensationspunkt, näm- 
lich 4200 Lux gefunden. Zweitens sieht man, daß die maximale schein- 
bare Assimilationsintensität sehr niedrig ist, nur 2—2,5 mg pro 50 gem 
(einseitig) pro Stunde bei 20° und normalem CO,-Druck beträgt. Die 
maximale scheinbare Assimilationsintensität ist somit nur 2,2—2,8mal 
so groß wie die der Atmung. Sonst ist erstere mindestens 5mal und 
meistens mehr als 8mal größer als die letztere, alles bei normalem CO,- 
Druck und 20°. . 
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Wir sehen somit: Die Assimilationsintensität der rollkranken Blätter 
beträgt bei vollem Licht nur 1/, derjenigen der gesunden. Diese maxi- 
male Leistung erfolgt nur bei gut geöffneten Stomata. Außerdem sind 
die kranken Blätter in situ eingerollt, wodurch der Lichtzutritt erschwert 
wird. Es ist darum wahrscheinlich, daß der Assimilationsüberschuß ziem- 
lich gering sein wird. 

Durch die Untersuchung der Assimilation rollkranker Blätter hatte 
ich beabsichtigt, noch eine andere Frage der Assimilationsphysiologie zu 
streifen. KoSTYTSCHEW (und Mitarbeiier) schreibt, daß ,,in den meisten 
Fällen die Photosynthese unter hatürlichen Verhältnissen bei Sonnen- 
schein in erster Linie durch die unzureichende Ableitung der Assimilate 
limitiert wird“. Nun geht aus den oben stehenden Untersuchungen her- 
vor, daß die mit Stärke beladenen Rollblätter eine herabgesetzte Assi- 
milation haben. Ich verdunkelte darum 50 Stunden einige Rollblätter 
in situ ; die Jodprobe für Stärke war dann negativ, aber die Assimilations- 
intensität war wie die Punkte Abb. 1 zeigen dieselbe wie für die stärke- 
gefüllten Blätter. Die Herabsetzung der Assimilation der Rollblätter ist 
somit nicht durch die Stärkestauung verursacht. 


Zusammenfassung. 

1. Gesunde Kartoffelpflanzen (Sorte Magnum bonum) wurden mit 
blattrollkranken in Bezug auf Spaltöffnungsweite, Intensität der Atmung 
und der CO,-Assimilation verglichen. 

2. Die Öffnungsweite der Stomata der rollkranken Blätter ist, wie 
schon NEGER und MERKENSCHLAGER fanden, kleiner als die der gesunden 
Blätter. 

3. Die Atmungsintensität der rollkranken und gesunden Blätter war 
pro Flächeneinheit ungefähr dieselbe. 

4. Die Kohlensäureassimilation der rollkranken Blätter ist selbst bei 
weit geöffneten Stomata sehr herabgesetzt. Die maximale scheinbare 
Assimilationsintensität beträgt nur 2—2,5 mg CO, pro 50 gem (einseitig) 
und Stunde bei 200 und normalem CO,-Druck gegenüber gesunden Blät- 
tern mit 7 mg CO,. Der Wert für kranke, aber noch nicht rollende Blätter 
liegt dazwischen. 

5. Rollkranke Blätter, in denen die Stärke durch Verdunkeln zum 
Verschwinden gebracht ist, assimilieren nicht besser als die normal stärke- 
gefüllten Rollblätter. 

6. Die geringe Trockensubstanzproduktion der rollkranken Kartoffel- 
pilanzen läßt sich vielleicht allein, vielleicht aber auch nur teilweise durch 
die herabgesetzte Assimilationsintensität erklären. 

















16 D. Müller: Die Assimilation der blattrollkranken Kartoffelpflanzen. 


Literatur. 


Artsehwager, E.: Histological studies on the potato leaf roll. J. agricult. Res. 
15, 559 (1918). — Boysen Jensen, P.: Über neue Apparate zur Messung der Koh- 
lensäureassimilation, der Respiration, der Öffnungsweite der Spaltöffnungen und 
der Beleuchtungsstärke. Planta 6, 456 (1928). — Boysen Jensen, P. u. Müller, D.: 
1. Die maximale Ausbeute und der tägliche Verlauf der Kohlensäureassimilation. 
Jb. f. wiss. Bot. 70, 493 (1929). — 2. Über die Kohlensäureassimilation bei Mar- 
chantia und Peltigera. Ebenda 70, 503 (1929). — Campbell, E.: Potato leaf roll 
as affecting the carbohydrate, water, and nitrogen content of the host. Phyto- 
pathology 15, 427 (1925). — Dunlap, A.: The total nitrogen and carbohydrates, 
and the relative rates of respiration, in virus-infected plants. Amer. J. Bot. 17, 
348 (1930). — Kostytschew, S., Kudrivzewa, Moissejewa u. Smirnova: Der tägliche 
Verlauf der Photosynthese bei Landpflanzen. Planta 1, 671 (1926). — Loftfield, 
J.: The behavior of stomata. Carnegie Inst. Washington Publ. Nr 314 (1921). — 
Lundegärdh, H.: Der Temperaturfaktor der Kohlensäureassimilation und At- 
mung. Biochem. Z. 154, 195 (1924). — Merkenschlager, F.: Zur Pathologie der 
Blattrollkrankheit. Arb. biol. Reichsanst. Land- u. Forstw. 17, 345 (1930). — 
Neger, F.: Die Blattrollkrankheit der Kartoffel. Z. Pflanzenkrh. 29, 27 (1919). 
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Einleitung. 


Wie ganz allgemein die Verdunstung von der Beschaffenheit des 
verdunstenden Körpers abhängt, wird auch die Transpiration von der 
Struktur des Blattes beeinflußt. Diese Beziehungen sind gerade in den 
letzten Jahren wiederholt Gegenstand von Untersuchungen und Erör- 
terungen gewesen. Trotzdem läßt sich heute auf die sich hierbei er- 
gebenden Fragen, vor allem nach der Stärke der Auswirkung der Struk- 
tur, keine eindeutige Antwort geben. So wird z. B. die Frage nach der 
Bedeutung der Xeromorphie um so mehr umstritten, je mehr Beiträge 
geliefert werden, und verschieden beantwortet, je nach der Einstellung 
und Methodik des Untersuchers. 

Wenn vielleicht auch mancher nach einem Blick auf die einschlägige 
Literatur glauben möchte, daß diese Frage zur Genüge diskutiert, und 
eine geringe Transpiration xeromorpher Gewächse durch die Versuche 
und Ausführungen SEYBOLDs (1929, 1930) hinreichend belegt und be- 
wiesen ist, so scheint mir das durchaus nicht der Fall zu sein. Ganz 
im Gegenteil glaube ich, daß, gerade in Hinblick auf die ausführliche 
Behandlung dieses Themas durch SEYBOLD von dessen Standpunkte 
aus, weitere Untersuchungen mit anderen Gesichtspunkten unbedingt 
notwendig sind. Das um so mehr, als manche darin übereinstimmen 
werden, daß die von SEYBOLD beigebrachten zahlreichen Transpirations- 
kurven wegen der Auswahl des Versuchsmaterials (keine Xerophyten), 
der zum Teil auffällig niedrigen Transpirationswerte, des starken 
Schwankens der Transpirationskurven trotz konstanter Bedingungen, 
für die hier zu diskutierenden Fragen wenig überzeugend sind und 
nicht zu allen Schlußfolgerungen berechtigen, die daraus gezogen 
werden. 

Wenn ich daher in Übereinstimmung mit manchen anderen Autoren, 
von denen ich nur STOCKER und MAxIMov mit ihren zahlreichen dies- 
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bezüglichen Arbeiten hervorheben will, auf Grund ökologischer Unter- 
suchungen (SCHRATZ 1931) manchen Schlußfolgerungen SeyBoLps be- 
züglich der Auswirkung xeromorpher Struktur nicht zustimmen konnte, 
so sollen die hier zu besprechenden Untersuchungen diese Frage weiter 
verfolgen. 

Um aus Versuchen einigermaßen gesicherte Schlüsse über die Be- 
deutung der Struktur für die Transpiration ziehen zu können, müssen 
folgende Gesichtspunkte für die Versuchsanstellung berücksichtigt 
werden. 

Das Versuchsmaterial muß möglichst weitgehend vergleichbar sein. 
Verschiedene Ökotypen derselben Gattung oder Familie sind für einen 
Vergleich zum Studium der Struktur besser geeignet als verschiedene 
Arten desselben Standortes. 

Die zu vergleichenden Transpirationswerte dürfen keine Einzel- 
und Zufallswerte sein, die zu einer beliebigen Zeit aus dem Transpira- 
tionsverlaufe einer Pflanze herausgegriffen sind. Sondern es muß der 
ganze Tagesverlauf mit Erfassung seines Maximums bekannt sein und 
durch Wiederholung die Sicherheit der Werte befestigt werden, wenn 
nicht unter gleichbleibenden Bedingungen gearbeitet wird. Der natür- 
liche Anstieg und Abfall in den klimatischen Bedingungen ist künst- 
lichen Bedingungen vorzuziehen, solange nicht die Reaktion der Pflan- 
zen und die Verschiedenartigkeit der Reaktion verschiedener Arten 
auf bestimmte künstliche Bedingungen bekannt sind. 

Die Transpirationswerte der zu untersuchenden Ökotypen müssen 
untereinander vergleichbar sein, d.h. soweit als angängig gleichzeitig 
gewonnen werden. 

Das Außerachtlassen notwendiger Forderungen an die durch die 
Fragestellung bedingte Versuchsanordnung ist ein Grund, daß die 
Schlußfolgerungen bisheriger Arbeiten so widersprechend sind. 

Auf eine eingehende Besprechung der zahlreichen, dieses Gebiet 
berührenden Arbeiten kann hier verzichtet werden, da dies in letzter 
Zeit bereits des öfteren getan und eine Zusammenstellung bei SEYBOLD 
(1929, 1930) zu finden ist. Es möge ausreichen, hier den unseren Ver- 
suchen zugrunde liegenden leitenden Gedanken kurz zu skizzieren. 

Von der Tatsache ausgehend, daß xeromorphe Struktur eines Blattes 
einen Widerstand für die Verdunstung von diesem Blatte darstellt 
(SeyBoLD 1929), müssen wir annehmen, daß auch die Gesamttranspira- 
tion einer xeromorphen Pflanze von diesem Widerstande in gewissem 
Maße betroffen wird. Wie stark aber die Totaltranspiration (stomatäre 
plus kutikuläre) von einem solchen Widerstande herabgedrückt wird, 
ob in so bedeutendem Maße, daß die Totaltranspiration einer xero- 
morphen Pflanze absolut gering und unter der einer mesomorphen 
Pflanze liegt, ist eine noch lebhaft umstrittene Frage. Daß die Trans- 
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spiration einer xeromorphen Pflanze trotz aller Widerstände doch noch 
eine recht hohe ist, durch andere physiologische Faktoren kompen- 
siert werden und in ihrem Durchschnitt vielleicht noch höher liegen 
kann als die mesomorpher Pflanzen, wird vor allem von ökologischen 
Forschern vertreten (STOCKER, MAXIMOV, SCHRATZ, VASILIEV u.a.). 
Besonders letzterer brachte jüngst Transpirationswerte für Sandpflanzen 
aus der Wüste Kara Kum, die alle bisher bekannten in ihrer Höhe 
übertreffen. Der Standpunkt dagegen, daß xeromorphe Pflanzen we- 
niger transpirieren als mesomorphe, wird fast ausschließlich von Autoren 
vertreten, die ihre Versuche in Laboratorien unter mehr oder minder 
mäßigen Außenbedingungen, unter denen ein Bild über die mögliche 
Maximaltranspiration nicht gewonnen werden konnte, ausgeführt haben. 

Von den xeromorphen Merkmalen ist in letzter Zeit, besonders durch 
SEYBOLD, gerade der Beschaffenheit der Blattoberfläche ein Einfluß 
zugeschrieben worden, der für die Gesamtwasserabgabe von ausschlag- 
gebender Bedeutung sein soll. Daß solche Merkmale, wie dicke Kutikula, 
Haar oder Wachsüberzug, sich im einzelnen auf die Flächentranspira- 
tion hemmend auswirken, ist leicht zu beweisen und wird kaum von 
jemand angezweifelt werden. Jedoch ‚der Nachweis, daß bestimmte 
Merkmale bei den xeromorphen Pflanzen die Transpiration herabsetzen, 
genügt aber noch nicht als Beweis für die Annahme, daß die xeromorphen 
Gewächse eine geringere Transpiration aufweisen als hygromorphe 
Pflanzen‘ (WALTER 1926). 

Von diesen xeromorphen Eigenschaften wird wesentlich nur die 
kutikuläre Transpiration betroffen. Daraus folgt die allgemein bekannte 
Tatsache, daß bei xeromorphen Pflanzen die kutikuläre Transpiration 
nur einen geringen Anteil an der Totaltranspiration hat, im Gegensatz 
zu hygromorphen Pflanzen, bei denen die kutikuläre Transpiration die 
stomatäre erreichen oder unter Umständen gar übertreffen kann. Da 
eine Ausbildung einer dicken, transpirationshemmenden Epidermis- 
schicht nichts über die Ausbildung, Zahl und Größe der Stomata aus- 
sagt, ist es falsch, von einer herabgesetzten kutikulären Transpiration 
ohne weiteres auf eine niedrige Totaltranspiration zu schließen. Vor 
allem muß auch daran gedacht werden, daß die Totaltranspiration sehr 
von der inneren Struktur des Blattes abhängt, von dem Bau des Meso- 
phylls, seiner Luftwegigkeit, Eigenschaften, über die wir bisher erst 
recht wenig unterrichtet sind, auf deren große Bedeutung für die Wasser- 
abgabe aber kürzlich Nıus (1930) wieder erneut hingewiesen hat. 

Natürlich ist es möglich, daß mit solchen Eigenschaften, die die 
kutikuläre Transpiration vermindern, andere Eigenschaften korreliert 
sind, die auch die stomatäre Verdunstung hemmen, sei es nun durch 
entsprechende Ausbildung der Stomata selbst, sei es durch verdunstungs- 
hemmende Struktur des Blattinnern. Aber das kann einzig und allein 
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durch spezielle Untersuchungen festgestellt werden. Eine solche Pflan- 
zengruppe, bei der mit gehemmter Kutikulartranspiration auch gleich- 
zeitig die stomatäre Transpiration herabgesetzt wird, würde daher 
scheinbar die Schlußfolgerung, xeromorphe Struktur der Blattober- 
fläche bedingt niedrige Transpiration, rechtfertigen, aber eben doch 
nur scheinbar, da die verminderte Totaltranspiration doch auf Rech- 
nung anderer, zufällig damit gekoppelter Eigenschaften kommt. 

Liegen die transpirationshemmenden Faktoren im wesentlichen in 
der Beschaffenheit der Blattoberfläche, d.h. handelt es sich um die 
Untersuchung des Einflusses einer starken Ausbildung der Kutikula 
und der epidermalen Außenwände auf die Wasserabgabe, so müssen 
sie am deutlichsten bei der Transpiration der Flächeneinheit zum Aus- 
druck kommen. Zeigt die Flächentranspiration aber keinerlei Be- 
ziehungen zu der Struktur der Blattoberfläche, so kann man anderer- 
seits daraus schließen, daß ihre Beschaffenheit nicht wesentlich für die 
Transpirationsgröße oder zum mindesten nicht der wichtigste regulie- 
rende Faktor ist. 

Aus diesem Gedankengange heraus wurden die vorliegenden Unter- 
suchungen im Sommer 1930 in dem Pflanzenphysiologischen Labora- 
torium der Johns-Hopkins-Universität in Baltimore ausgeführt. Ich 
möchte nicht verfehlen, auch an dieser Stelle dem Direktor dieses In- 
stitutes, Herrn Prof. LIVINGSTON, auf dessen freundliche Einladung hin 
ich in Baltimore weilte, für weitgehende Förderung meiner Unter- 
suchungen durch private und Universitätsmittel auf das herzlichste zu 
danken. Der American Association for Advancement of Science bin ich 
für die Gewährung eines Zuschusses zu Dank verpflichtet. Herrn 
Tx. Epwarps und Frl. Dr. CoaGEsHALL danke ich für gelegentliche Hilfe 
bei besonders umfangreichen Versuchen. Die Ausarbeitung dieser Ver- 
suche erfolgte in Berlin-Dahlem mit Hilfe eines Forschungsstipendiums 
der Deutschen Notgemeinschaft. Herrn Geheimrat CORRENS möchte 
ich für die freundliche Überlassung eines Arbeitsplatzes in seinem 
Institute auf das wärmste danken. 


Versuchsanstellung und Methodik. 


Die Versuchsanstellung ergab sich aus den eingangs erwähnten 
Gesichtspunkten. 

Da das Versuchsmaterial bei möglichster struktureller Verschiedenheit 
doch weitgehend vergleichbar sein sollte, wurden nur nahe verwandte 
Arten einer einzigen Familie zu diesen Versuchen herangezogen. Als 
günstigste Familie wählte ich die Ericaceen, deren große Mannigfaltig- 
keit in der Blattstruktur bekannt ist. Die Wahl dieser Familie wurde 
auch dadurch mitbestimmt, daß die Flora von Maryland sehr reich 
an Ericaceen ist, so daß mir genügend Material von einheimischen und 
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einigen eingeführten Arten in unmittelbarer Nähe des Laboratoriums 
zur Verfügung stand. Nähere Angaben über die untersuchten Arten 
folgen in einem besonderen Abschnitt. 

Methodik der Transpirationsversuche. Es mußte angestrebt werden, 
die Transpiration mehrerer Arten gleichzeitig, aber auch möglichst 
genau in ihrem Tagesverlaufe zu ermitteln, um die Transpirations- 
maxima erfassen zu können. Da in den meisten Fällen die maximale 
Transpiration nur für kurze Zeit am Tage erwartet werden kann, dür- 
fen die Zeitintervalle zwischen den einzelnen Bestimmungen nicht zu 
lang sein. 2 

Aus diesem Grunde wurde versucht, automatische Transpirations- 
wagen zu benutzen, von denen zwar eine ganze Reihe beschrieben, aber 
zu größeren Versuchsreihen bisher kaum benutzt sind. Da der größte 
Teil der hierzu benötigten Apparaturen im Laboratorium vorhanden 
war und mir liebenswürdigerweise von Herrn Prof. Livineston zur Ver- 
fügung gestellt wurde, gelang es, bis zu Sommersbeginn eine Serie 
solcher automatischer Wagen herzurichten. Nach manchen Verbesse- 
rungen, die sich aus vorläufigen Arbeiten ergaben, besaß ich für die hier 
mitgeteilten Versuche acht Transpirationswagen, die mit großer Sicher- 
heit funktionierten. 

Das Prinzip der Wagen, die hier nicht ausführlich beschrieben 
werden sollen, war das schon des öfteren bewährte, den Transpira- 
tionsverlust durch Gewichtseinheiten (Stahlkugeln) automatisch zu er- 
setzen und die Abgabe jeder Einheit zu registrieren. Eine Ansicht 
der gesamten Apparatur und der einzelnen Apparate geben die Abb. I 
und 2. 

Um mit großen Zweigen und ganzen Topfpflanzen arbeiten zu 
können, wurden gewöhnliche Tafelwagen mit einer Empfindlichkeit von 
0,1—0,2 g benutzt und dementsprechend auch die Gewichtsdifferenz, 
die registriert wurde, als 1 g gewählt. Die benutzten Stahlkugeln 
(1/4, inch) hatten genau ein Gewicht von 1,044 g, das aber in diesen 
Versuchen immer mit rund 1 g eingesetzt worden ist. 

Die große Belastungsmöglichkeit der benutzten Wagen und die 
nicht zu klein genommenen Gewichtsdifferenzen haben den Vorteil. 
daß man große Blattflächen, bzw. mehrere Pflanzen gleichzeitig auf 
einer Wage unterbringen kann, wodurch der erhaltene Wert desto 
zuverlässiger und typischer für die untersuchte Art wird. Bei meinen 
Versuchspflanzen war die Größe der transpirierenden Blattfläche auf 
einer Wage dadurch begrenzt, daß die Markierung der Gewichtsverluste 
auf dem Protokollstreifen noch in genügendem Abstande erfolgen konnte. 
Es durfte aber ohne Schwierigkeiten eine so große Blattfläche auf einer 
Wage untergebracht werden, daß die Transpiration bis zu I g in 3 Min. 
betrug, also schon von beträchtlicher Größe war. 


Planta Bd. 16. 2h 

















Abb. 1. Anordnung der gesamten selbstregistrierenden Transpirationsapparatur auf rotierenden 
Tischen. Registrierwerk auf dem Tische im Hintergrunde. 

Die Registrierung aller Wagen erfolgte von einem gemeinsamen 

Registrierwerk, das mit acht Schreibvorrichtungen versehen war, die 
auf laufendem Papier den Gewichtsverlust markierten. 








I — - . 
Abb. 2. Kinzelbild einer selbstregistri den Transpirationswage, bestehend aus Wage, Gewichts- 
ersatzapparat und Registrierwerk für 10 Wagen. Der hier durgestellte Apparat ist nicht der in 

Baltimore benutzte, sondern nach ganz ähnlicher Konstruktion in Berlin hergestellt. 
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Alle Versuche wurden in einem Gewächshause angestellt. Aber da 
in einem solchen durch das Gerüstwerk die Lichtverhältnisse an den 
einzelnen Stellen zur gleichen Zeit immer ungleich sind, wurden alle 
acht Wagen auf zwei runden, nebeneinander stehenden Tischen auf- 
gebaut, die durch einen Dynamo ständig rotiert wurden. Diese etwa 
1,5 m im Durchmesser betragenden Tische rotierten mit einer durch- 
schnittlichen Geschwindigkeit von 0,5 Umdrehungen pro Minute. Diese 
Geschwindigkeit war bei der Größe der Tische, auf denen die Pflanzen 
immer am Außenrande standen, groß genug, um die Lichtunterschiede 
für die Pflanzen auszugleichen, gewährte aber andererseits auch noch 
ein sicheres Arbeiten der Wagen. Diese Rotierung hatte weiterhin den 
Vorzug, daß die Versuchsobjekte einem ständigen schwachen Luftzug 
ausgesetzt waren, was von besonderer Bedeutung für gleichzeitig auf- 
gestellte Evaporimeter war. 

Zu den Beleuchtungsverhältnissen des Versuchshauses ist noch fol- 
gendes zu sagen. Durch das angebaute Institut konnten die direkten 
Sonnenstrahlen erst gegen 10 bis 11 Uhr auf die Versuchspflanzen fallen. 
Von dieser Zeit an hatten diese dauernd volles Sonnenlicht bis etwa 
gegen 16 Uhr, wo die Sonne durch hohe Bäume des Parkes verdeckt 
wurde. Nur kurz nach Sonnenaufgang, gegen 6 Uhr, fielen morgens 
direkte Strahlen für kurze Zeit auf die Pflanzen. In den Kurven, die 
früh genug mitgeteilt sind, läßt sich daher oft schon um diese Zeit ein 
kleiner Gipfel beobachten. 

Da es bei den vorliegenden Versuchen erwünscht war, daß die 
Wasserzufuhr der Pflanzen sowohl eine ausreichende als auch gleich- 
mäßige bei den einzelnen Versuchsserien war, wurde vorgezogen, mit 
abgeschnittenen Sprossen, die luftdicht in Wassergefäßen montiert 
waren, zu arbeiten. Auch in dieser Beziehung zeigten sich die Ericaceen 
als besonders brauchbar, da sie bei guten, unter Wasser hergestellten 
Schnittflächen tagelang, ja manche Arten wochenlang völlig turgeszent 
im Gewächshause gehalten werden konnten. Wie wiederholte Nach- 
prüfungen zeigten, war für einige Tage die Wasseraufnahme in den 
meisten Fällen völlig ungehindert. Die Zweige wurden jeweils am Vor- 
abend des Versuches nach Sonnenuntergang draußen unter Wasser ab- 
geschnitten. Nachdem der Stengel dann noch einmal unter Wasser ver- 
kürzt war, wurden die Pflanzen gleich in die Versuchsgefäße einge- 
schlossen und auf die Wagen gebracht. Da die Tische gewöhnlich 
während der ganzen Nacht rotierten, waren alle Pflanzen bei Versuchs- 
beginn bereits mehrere Stunden den gleichen Außenbedingungen aus- 
gesetzt gewesen. 

Ein direkter Vergleich der Transpirationsergebnisse ist natürlich 
nur bei ganz gleichzeitigen Versuchen möglich. Es ist jedoch wünschens- 
wert, auch die Experimente von verschiedenen Tagen miteinander zu 

















24 





E. Schratz: Untersuchungen 


vergleichen. Zu diesem Zwecke wurde die relative Transpiration (T/E 
nach Livineston) berechnet. Für die Gesamtwirkung der klimatischen 
Faktoren auf die Verdunstung geben uns die Evaporimeterwerte einen 
brauchbaren Vergleichsmaßstab. Da in unseren Experimenten unter 
Gewächshausbedingungen der die Atmometer stark beeinflussende Wind 
wegen seiner Gleichmäßigkeit nicht berücksichtigt zu werden braucht, 
wird die Höhe der Evaporation durch dieselben Faktoren bedingt, die 
auch ihren größten Einfluß auf die Transpiration haben. Durch die 
Rotierung der Tische, auf denen auch die Atmometer untergebracht 
waren, war ein gleichmäßiger und genügend starker Windzug garantiert, 
um die Bildung von Dampfhauben auch bei starker Verdunstung zu 
vermeiden. 

Die Verdunstung wurde gemessen mittels der von Livineston kon- 
struierten standardisierten sphärischen Atmometer, die gleichzeitig mit 
den Pflanzen auf den Tischen rotierten und ebenfalls in derselben Weise 
wie die Pflanzen automatisch registriert wurden. Um starke Ver- 
dunstung und dadurch größere Genauigkeit der Werte zu erzielen, 
wurden immer drei Atmometer gleichzeitig verwandt. Die in dieser 
Arbeit mitgeteilten Verdunstungswerte geben die Verdunstung von 
einem Standardatmometer an, korrigiert mit dem Standardisierungs- 
koeffizienten. Sie können daher ohne weiteres mit anderen Messungen 
durch gleiche Instrumente verglichen werden. 

In diesen Versuchen wurden die Protokolle mit wenigen Ausnahmen 
für halbe Stunden ausgewertet. Durch die Wahl dieser Zeit kommen 
Schwankungen, die Pflanzen normalerweise durch die Inkonstanz der 
Außenbedingungen in der Wasserabgabe zeigen, noch deutlich zum 
Vorschein, während bei einer Auswertung für ganze Stundenperioden 
sich schon fast ganz regelmäßige Transpirationskurven ergeben. Je 
kürzer die Zeitdifferenz ist, desto eher nähern sich die gefundenen Werte 
und vor allem die. Maximalwerte den tatsächlichen. Geringe, auf diese 
Weise festgestellte Unterschiede der Maxima haben aber noch keine 
Bedeutung. Da für alle Pflanzen eine gleiche Zeiteinteilung zugrunde 
gelegt werden.mußte, das Maximum der verschiedenen Pflanzen aber 
nicht zur selben Zeit liegt, kann es in einem Falle, wenn es zufällig in- 
mitten eines Zeitintervalles liegt, voll zum Ausdruck kommen, während 
es in einem anderen Falle auf der Grenze von zwei Intervallen liegen 
kann und sich so auf zwei Werte verteilt. Geringe Unterschiede dürfen 
daher nicht zu stark bewertet werden. 

Die Transpiration ist in den folgenden Versuchen immer auf die 
Flächeneinheit (qdm) bezogen worden, da es uns in erster Linie, wie 
einleitend erwähnt, darauf ankam, die Bedeutung der Oberflächen- 
struktur zu erkennen. 
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Beschreibung der Versuchsarten. 

Die in diesen Versuchen benutzten Ericaceen lassen sich zufolge 
ihrer morphologischen Struktur in zwei Gruppen teilen, solche mit 
winterharten und solche mit sommergrünen Blättern. Mit dem Vor- 
handensein winterharter oder sommergrüner Blätter sind natürlich auch 
eine Reihe von blattstrukturellen Verschiedenheiten bedingt, die einen 
Vergleich solcher Arten für Transpirationsexperimente interessant 
machen. 

Die Blätter aller untersuchten Arten haben bifazialen Bau. Dichte 
Behaarung, besonders ausgeprägte Wachschicht oder ähnliche als Trans- 
spirationswiderstand aufzufassende Eigenschaften der Blattoberfläche 
kommen nicht vor. Auffällig erscheint nur Rhododendron myrtifolium, 
dessen Blätter mit großen schildförmigen Drüsenhaaren besetzt sind. 

Die Epidermis der untersuchten Arten ist in der Regel einschichtig, 
mit Ausnahme von Rhododendron Catawbiense, wo stellenweise, beson- 
ders über den Blattnerven, eine zweischichtige Epidermis gefunden 
wurde. Die Dicke der Kutikula ist bei unseren Arten recht verschieden, 
an der Oberseite gewöhnlich etwas dicker als an der Unterseite. Palis- 
sadengewebe ist in ein bis vier Zellenlagen vorhanden, hartblättrige Arten 
haben gewöhnlich mehr Lagen als die weichblättrigen. Das Schwamm- 
parenchym nimmt durchschnittlich etwa die Hälfte der Blattdicke ein. 
Es unterscheidet sich in den einzelnen Arten hauptsächlich durch die 
mehr oder weniger dichte Lagerung, wodurch vor allem eine verschie- 
dene Luftwegigkeit bedingt sein dürfte. Genauere Messungen hierüber 
konnten leider nicht mehr angestellt werden. 

Alle untersuchten Arten besitzen Stomata nur an der Unterseite 
der Blätter, die in Zahl und Größe recht verschieden sind. Die Stomata 
sind bei keiner Art eingesenkt, bei einigen dagegen schwach erhoben. 

Ein allgemeines Bild über die Struktur der Blätter der Versuchsarten 
mögen die Zeichnungen der Abb. 3 geben. Diese wurden nach Hand- 
schnitten gezeichnet, die etwa in der Mitte zwischen Blattspitze und 
Basis als auch Mittelrippe und Rand gemacht wurden. An derselben 
Stelle wurden auch an Flächenschnitten die Zahl und Größe der Stomata 
festgestellt. Die Herstellung der Querschnittsbilder und die Bestim- 
mung der Zahl und Größe der Stomata wurde freundlicherweise von 
Herrn Tu. Epwarps für mich ausgeführt. 

Für die Versuche wurden die folgenden Arten benutzt, die kurz 
charakterisiert werden mögen: 

Rhododendron Catawbiense Micux., ein im Gebiete heimischer 
Strauch, hat von den untersuchten Arten die größten Blätter, die bis 
zu 15 cm lang und 6 cm breit sind. Sie gleichen in der Form sehr unserem 
Rh. hybridum, dessen Elter Rh. Catawbiense in vielen Fällen ist. Die 
Blätter sind ausdauernd, ledrig, an der Oberseite glänzend-dunkelgrün. 
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Der Blattbau ist stark xeromorph, die Kutikula, besonders an der 
Oberseite, kräftig ausgebildet. 

Rhododendron myrtifolium Lop». hat ebenfalls ledrige, wintergrüne 
Blätter. Diese zeichnen sich besonders durch schildförmige Drüsenhaare 














Andromeda japonica Andromeda floribunda Kalmia latifolia 
Abb. 3. Blattquerschnitte 120 X, unterseitige Epidermis 200 X, (Rh. myrtifolium 100 x). 


aus, die sich reichlich an der Unterseite befinden und in ihrer Struk- 
tur sehr den von KRATZMANN für Rh. hirsutum beschriebenen Drüsen- 
haaren gleichen. Die Struktur der Blätter ist ausgesprochen xero- 
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Rhudl. indicum 





Clethra aluifolia 





Rhod, viscosum 





Andromeda racemosa 


Abb. 3 (Fortsetzung). 


morph, was durch dicke Kutikula, die oft wellenförmig durch dieke 
Auflagerung auf den Außenwänden der Epidermis erscheint, zum Aus- 


druck kommt. 
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Rhododendron nudiflorum Torx. (Azalea nudifl. L.) und Rh. viscosum 
Torr. (Azalea vise. L.), die auch beide im Untersuchungsgebiete hei- 
misch sind, stehen den beiden vorigen Arten als ausgesprochen meso- 
morph mit dünnen, sommergriinen Blättern gegenüber. Die Blätter 
beider Arten sind nur spärlich mit Borstenhaaren besetzt. 

Rhododendron indicum Sweet (Azalea ind. L.) und Rh. obtusum 
PLANCH. (Azalea obt. LiNDL.), beide aus Ostasien stammende Arten, 
bilden einen Übergang zwischen den ausdauernden und sommergrünen 
Arten und haben Blätter, die teilweise bis zum Frühling ausdauern. 
Für unsere Versuche kommen jedoch nur erstjährige Blätter in Be- 
tracht, die nach ihrer Struktur noch zu den Mesomorphen gerechnet 
werden müssen. 

Aus der Gattung Andromeda wurden vier Arten untersucht, die außer 
A. japonica ebenfalls im Untersuchungsgebiete einheimisch sind. 

Andromeda Catesbaei WaLT. (Leucothoe Cat. Gray) hat große, glän- 
zende 3—4 Jahre alt werdende Blätter. Die kutikuläre Schicht dieser 
sehr hart und ledrig erscheinenden Blätter ist nicht so stark ausgebildet 
wie bei den übrigen xeromorphen Arten. 

Andromeda racemosa L. (Leucothoe rac. GRAY) ist eine mesomorphe 
Art dieser Gattung, mit dünnen Blättern und einer Kutikula, die nur 
1/3 bis !/, der Stärke der vorigen Art erreicht. 

Andromeda floribunda Pursu. (Pieris flor. BENTH. et Hoox.) und 
Andromeda japonica Tuuns. (Pieris jap. D. Don) sind zwei recht ähn- 
liche Arten, deren Blätter sich äußerlich und auch anatomisch kaum 
unterscheiden. A. japonica fällt durch die hohe Zahl der Spaltöffnungen 
auf. Beide Arten sind stark xeromorph. 

Kalmia latifolia L., eine für die Flord Marylands typische Art, gehört 
ebenfalls zu den xeromorphen Gewächsen mit ausdauernden Blättern 
mit starker kutikulärer Ausbildung. 

Clethra alnifolia L. ist eine ausgesprochen mesomorphe und hygro- 
phile Art. 

Eine Reihe wertvoller Anhaltspunkte zur Charakteristik der unter- 
suchten Arten sind in der Tabelle 1 enthalten. Angeordnet nach der 
Dicke der Außenwände, worunter Epidermis plus aufgelagerte Kutikula 
verstanden wird, enthält die Tabelle in der ersten Hälfte xeromorphe 
Arten, in der zweiten die mesomorphen. 

Es kommt hier zum Ausdruck, wie xeromorphe und mesomorphe 
Arten sich in den meisten der hier betrachteten Eigenschaften deutlich 
voneinander unterscheiden (Abb. 4). Der größeren Blattdicke der aus- 
dauernden Arten entspricht der höhere Sukkulenzgrad und die geringere 
Oberflächenentwicklung. Bei der Berechnung der Oberflächenentwick- 
lung ist in dieser Arbeit immer die Blattfläche auf das Frischgewicht 
bezogen, nicht auf das Volumen, was an sich genauer ist (HUBER 1924). 
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Tabelle 1. 
Dicke der Ober- 
Blatt- Epidermiswand | Palis- | zunı | Länge | |Gradder 
dicke Les +, des | ent- | Sukku- 
"  \unterseite| Oberseite| lagen |°™") “tn eat er 

Rh. myrtifolium | 275 | 8—12 | 6—8 | 2-3 | 180 | 13—17| 0,87 | 0,72 
Rh. Catawbiense | 315 10 6 3—4 | 270 | 13—18| 0,61 | 1,06 
Andr. japonica 390 8 8 3 640 5—10| 0,48 | 1,25 
Andr. floribunda | 280 s .6 12-3 | 300 | 12—17| 0,80 | 0,68 
Kalmia latifolia | 330 | 6—8 4—6 | 3—4 | 330 | 10—15| 0,56 | 1,03 
Andr. Catesbaei | 330 6 6 3 250 | 13—18| 0,58 | 1,06 
Clethra alnifolia | 200 | 5—6 3—4 1 150 8—13| 1,23 | 0,69 
Rh. viscosum 220 5 4 1—2 | 240 | 13—17| 1,00 | 0,68 
Rh. nudiflorum 140 4 4 1 340 | 10—13| 1,42 | 0,51 
Rh. indicum 150 4 3 2 340 _ 1,25 | 0,51 
Andr. racemosa 190 3 2 3 640 7—10| 1,37 | 0,49 
Diese Oberflächenentwicklung gibt - 
eins der besten Unterscheidungs- wer fi. 
merkmale für die beiden Gruppen di ä id 
der Ericaceen an die Hand. Die A 
Werte, die einen Mittelwert aus 
mehreren Berechnungen während = Jo 
der Versuchszeit darstellen, sind für 
mesomorphe Arten rund doppelt so 0 
hoch als fiir xeromorphe, und dem- pr m ä 
entsprechend gilt für den Sukku- 
lenzgrad das Umgekehrte. Die Zah- = 20 


lenwerte für beide Eigenschaften 
sind innerhalb einer Gruppe recht 
ähnlich. Bei den Xeromorphen fällt 
am meisten Rhododendron myrtifoli- 
um heraus, das eine größere Ober- 
flächenentwicklung hat als die übri- 
gen hartlaubigen Arten. Es bildet 
somit am ehesten den Übergang zu 
den Mesomorphen in dieser Bezie- 
hung, obwohl es nach der Stärke der 
Kutikularschicht an erster Stelle 
kommt. Dies sei besonders erwähnt, 
weil diese Art auch später bei den 
Transpirationsversuchen eine Aus- 
nahmestellung einnimmt. 




















Oberflächen. Gradder Diokeder Dicke des 
entwicklung Sukkulerz Kutikula Blattes 


Abb. 4. Zur Illustrierung der Unterschiede in 
den in Tabelle 1 erwähnten Kigenschaften 
zwischen Mesomorphen (helle Felder) und 
Xeromorphen (schwarze Felder). Die Felder 
umfassen alle vorkommenden Werte, die 
Extremwerte überschneiden sich nicht. 
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Interessant ist es weiterhin, noch einen Blick auf die Werte über die 
Stomata zu werfen, von denen die Zahl der Stomata pro 1 qmm und 
die Länge des Spaltes in Mikron mitgeteilt sind. Da die Stomatagröße 
sehr schwankt, sind die Grenzen angegeben, zwischen denen sie gewöhn- 
lich liegt. Betrachten wir die Zahl der Stomata, so sehen wir hier 
keinerlei Regelmäßigkeit in der Verteilung auf xeromorphe oder meso- 
morphe Arten. Bei Xeromorphen finden wir 180-640 Stomata pro 
Flächeneinheit und ebenso bei den Mesomorphen 150—640. Auch für 
die Größe der Spalten läßt sich zwischen den beiden Gruppen keine 
geregelte Verschiedenheit feststellen, in beiden kommen sowohl große 
wie auch kleine Stomata vor. 

Zwischen Zahl und Größe dagegen scheint eine bestimmte Beziehung 
zu bestehen. Es gehört nämlich gewöhnlich zu einer niedrigen Stomata- 
zahl eine große Spaltenlänge. Wenn wir die Spaltenlänge als Maß für 
die mögliche Porenöffnung ansehen, was wir in erster Annäherung ruhig 
tun dürfen, dann erhalten wir für 1 qmm Blattfläche für fast alle Arten, 
mesomorphe und xeromorphe, ein etwa gleich großes Spaltenareal, eine 
für unsere Transpirationsstudien immerhin beachtenswerte Tatsache. 
Besonders deutlich kommt es bei Andromeda zum Vorschein, wie eine 
kleine Spaltöffnungszahl durch Größe des Spaltes ausgeglichen wird. 
A. Catesbaei und floribunda haben etwa 300 große Spalten von 12—17 u, 
bzw. 13—18 u Länge, À. japonica und A.racemosa dagegen haben die 
doppelte Anzahl (640), aber auch nur etwa halb so große (5—10 u, bzw. 
7—10 u) Spalten. Eine Ausnahme in der ganzen Serie macht nur 
Clethra, die mit geringer Spaltenzahl auch nur mäßig große Öffnungen 
hat. Aber vielleicht ist daran zu erinnern, daß diese Art von den übrigen 
auch verwandtschaftlich am entferntesten steht. 

Wenn wir in den betrachteten Eigenschaften eine so gute Über- 
einstimmung unter den verschiedenen Versuchspflanzen haben, so ist 
das sicherlich darauf zurückzuführen, daß wir es nur mit nahe ver- 
wandten Arten zu tun haben. Desto eher können wir daher auch ver- 
suchen, physiologische Vorgänge, wie Transpiration, von diesen Arten 
miteinander zu vergleichen. 

Daß bestimmte Eigenschaften innerhalb einer Pflanzenfamilie recht 
ähnlich ausgebildet sein können, zeigt auch ein Vergleich unserer Werte 
mit entsprechenden von FirBas (1931) mitgeteilten. Die winterharten 
Ericaceen unserer Versuchsreihe stimmen so z. B. in ihrer Oberflächen- 
entwicklung recht gut überein mit den ausgesprochen xeromorphen 
Kricaceenarten der Hochmoore. So liegen für Andromeda polifolia, Vac- 
cinium oxycoccos, V.vilis idaca, Empetrum nigrum, Ledum palustre, 
krica tetralix z. B. die diesbezüglichen Werte zwischen 46 und 66, also 
genau in derselben Höhe wie unsere. Dagegen haben Vaceinium myrtillus 
und V. uliginosum eine Oberflächenentwicklung von 93 bzw. 99. 


En me 
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Dies sind aber zwei Arten, die von FIRBAS als schwach xeromorph 
bis zu mesomorph angesprochen werden. Damit übereinstimmend liegen 
ihre Oberflächenentwicklungswerte auch gerade unterhalb derjenigen, 
die für unsere sommergrünen, als mesomorph angesprochenen Arten 
gefunden wurden. Als Vergleichswert für eine stark mesomorphe bis 
hygromorphe Struktur sei nur noch der gelegentlich berechnete Wert 
für Schattenblätter von Fagus mitgeteilt, der 2,63 betrug. 


Transpirationsversuche. 

Versuchsserie 1 vom 13. Mai. In diesem ersten Versuche konnten 
neben den Atmometerwerten von fünf Ericaceengruppen vollständige 
Transpirationskurven erhalten werden, und zwar von der mesomorphen 
Art Rhododendron nudiflorum und den hartblättrigen Arten Rh. Cataw- 
biense, Andromeda Catesbaei und Kalmia latifolia. Die Blätter von 
Rh. nudiflorum hatten zu dieser Zeit größtenteils ihre endgültige Größe 
zwar bereits erreicht, waren aber doch erst einige Wochen alt, so daß 
die gefundenen Transpirationswerte vielleicht nicht typisch sind. Von 
Rh. Catawbiense und A. Catesbaei kamen nur Sprosse mit vorjährigen 
und vorvorjährigen Blättern zur Untersuchung, dagegen besaßen die 
Zweige von Kalmia an der Spitze bereits junge Blätter. 

Die erhaltenen Transpirationswerte sind, wie auch in allen folgenden 
Serien, ausgewertet für 30 Min. und für 100 gem Blattfläche in der 
Abb. 5 eingetragen. Wie schon einleitend erwähnt, stellen diese Werte 
in den meisten Fällen bereits Mittel aus mehreren Zweigen dar, da auf 
jeder Wage mehrere Sprosse gleichzeitig untergebracht waren. Die 
Größe der untersuchten Blattfläche ist aus der Tabelle 2 zu ersehen, 
in der die wichtigsten zusammenfassenden Werte eingetragen sind. 

Die Abbildungen, die der Übersicht halber in zwei Gruppen dar- 
gestellt sind, zeigen, daß der Transpirationsverlauf der Pflanzen durch- 
aus kein gleichmäßiger ist, sondern daß in allen Fällen eine Reihe von 
Schwankungen auftritt. Diese sind vor allem durch die Inkonstanz der 
äußeren Bedingungen, besonders durch die wechselnde Bewölkung und 
die damit zusammenhängenden Schwankungen in der Temperatur und 
der Verdunstung bewirkt. Daß sie keine Zufallsprodukte sind, oder 
durch die Versuchsanstellung verursacht wurden, wird dadurch be- 
wiesen, daß eine Erniedrigung der Transpiration immer bei mehreren 
Gruppen gleichzeitig auftritt und auch mit einer Abnahme in den Ver- 
dunstungswerten zusammenfällt. Die Verdunstung, bezogen auf ein 
sphärisches Atmometer ist in allen Abbildungen als Treppenkurve ein- 
gezeichnet. Mit dem plötzlichen Abfall der Verdunstung in der Zeit 
von 13.30 bis 14 Uhr fällt auch die Transpiration aller Pflanzen, und 
zwar um so mehr, je höher vorher die Transpiration war. Das meso- 
morphe Rh. nudiflorum sinkt sogar bis unter den Wert, den es morgens 
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um 8 Uhr zeigte. Der neue Anstieg der Verdunstung bringt auch in 
den Transpirationskurven neue Gipfel. 
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Abb. 5. Transpirationskurven aus Serie 1 vom 13. Mai. Alle Werte in mg pro 30 Minuten und qdm. 


Treppenkurve = Evaporation. 


Das absolut höchste Maximum der Transpiration wird in dieser Serie 
von Kalmia latifolia erreicht, das neben den alten Blättern auch junge 
besaß im Verhältnis von 3,6 zu 2,6 der Fläche. Solange wir jedoch nicht 
weitere vergleichende Untersuchungen über die Transpiration junger 


Blätter besitzen, lassen sich keinerlei Schlüsse darüber ziehen, wodurch 
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die hohe Transpiration dieser äußerst xeromorphen Art bewirkt wurde. 
Dieselbe Transpirationshöhe wird etwa erreicht von Rh. nudiflorum, 
von dem auf Grund seiner mesomorphen Struktur eine hohe Transpira- 
tion erwartet werden könnte. Die übrigen Arten, alle mit ausdauernden 
Blättern, sind in ihren Transpirationsmaximis sehr ähnlich. Die Unter- 
schiede zwischen Rh. Catawbiense und Andr. Catesbaei sind geringer als 
die Unterschiede zwischen den beiden Gruppen von Rh. Catawbiense. 

Beachtenswert ist, wie der Transpirationsverlauf am Vormittage bei 
allen Arten ein äußerst ähnlicher ist, während sich die größeren Unter- 
schiede erst zur Zeit der höchsten Transpiration zeigen. Dieselbe Er- 
scheinung läßt sich in den späteren Kurven wiederholt beobachten. 

Betrachten wir die Gesamttranspiration während des ganzen Tages 
— worunter wir in Zukunft immer die Transpiration in der Zeit von 
8 bis 16 Uhr verstehen —, die am Schlusse der Tabelle 2 aufgeführt ist, 
so ist das Verhältnis in Bezug auf die Transpirationsstärke der einzelnen 
Arten genau dasselbe wie bei Berücksichtigung der Maxima. An erster 
Stelle kommen auch bei der Betrachtung der Totaltranspiration Kalmia 
mit 3,13 g, ihr folgt Rh. nudiflorum, während Andr. Catesbaei mit dem 
niedrigsten Maximum auch die niedrigste Tagestranspiration hat. Be- 
zogen auf das Frischgewicht ist die Transpiration der einzigen meso- 
morphen Art Rh.nudiflorum noch bedeutend höher als die der Ver- 
gleichspflanzen. Leider ist das Frischgewicht der in diesem Zusammen- 
hange interessierenden Kalmia nicht vorhanden. 

Zur Ermöglichung eines Vergleiches mit späteren Serien sind in der 
letzten Spalte der Tabelle 2 noch die relativen Transpirationswerte 
(Transpiration dividiert durch Evaporation) berechnet. Auf diese Werte 
sei vorläufig nur hingewiesen. 


Tabelle 2. Zusammenfassende Werte aus der Serie 1. Verdunstung 8—16 Uhr 
10,72 g, Maximum in 30 Min. 1,20 g. 


























| Rh. Catawbiense 
. R Andr. | Messen = 
Art Rh. nudifi. Kalmia | Catesbaei | : | = 
| | | | 
Untersuchte | 2918 | 12,44 | 16,90 2455 | 22,41 
Blattfläche qdm | | | 
Transp. Fläche | 2,47 | 3,13 | 213 | 2,36 | 1,92 
8—16% 15 Frisch-| | reef pare À 
\lg Frise’ | TF 
pro | gewicht | 3,56 | 0,96 1,54 1,24 
Maximaltransp. | | | | | 
0,40 0,35 0,28 | 0,23 0,21 
in 30 Min. | | | | 
T/E | 0,231 | 0,293 | 0,199 | 0,221 | 0,181 


Versuchsserie 2 vom 16. Mai. Es wurden in dieser Serie, die unter 
ähnlichen klimatischen Bedingungen angestellt wurde wie die vorige, 
Planta Bd. 16, 3 
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nur hartlaubige Arten aufgenommen, da die Blätter der meisten sommer- 
grünen Arten noch recht jung waren und deshalb ein Urteil über ihre 
typische Transpirationshöhe noch nicht zulassen konnten. Von Andro- 
meda Catesbaei wurden vier Gruppen eingeschlossen, Nr. 5 und 6 trugen 
alte und junge Blätter, Nr. 7 und 8 nur alte Blätter. Außerdem wurden 
wieder untersucht Kalmia mit jungen und alten Blättern und Rhod. 
Catawbiense mit nur alten Blättern. 
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Abb. 6. T i kurven aus Serie 2 vom 16. Mai. 1, 2 und 3 Andromeda Catesbaei, 4 Mittel 
aller A. Catesbaei. 5 Kalmia latifolia, 6 Rhododendron Catawbiense. 





Die erhaltenen Kurven dieses Tages (Abb. 6) unterscheiden sich 
von denen des ersten Versuches durch das Fehlen ausgesprochener 
Maxima. Die Transpiration aller Arten ist während der Mittagsstunden 
eine ziemlich schwankende, ihre Höhe bleibt im allgemeinen hinter den 
Werten der gleichen Stunde am 13. Mai zurück. Aber die Verdunstungs- 
werte der Atmometer zeigen ‘damit übereinstimmend (Treppenkurve), 
daß an diesem Tage auch die Verdunstung in den Mittagstunden eben- 
falls schwankend und geringer als am 13. Mai ist. 

Kalmia, die in dem ersten Versuche die höchste Transpiration 
besaß, besitzt in dieser Serie die niedrigste. Von Andromeda bewegen 
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sich drei Gruppen in recht ähnlichen Grenzen. Eine vierte (Nr. 7) 
fällt bereits in den Morgenstunden plötzlich ab, was auf eine Störung 
in der Wasseraufnahme zurückgeführt werden muß. Diese Gruppe 
ist daher nicht mit in die Abb. 6 aufgenommen. Dieser plötzliche und 
verfrühte Abfall in der Transpirationskurve ist ein charakteristisches 
Zeichen für das Welken der Pflanze. Da bei den xeromorphen Blät- 
tern frühe Welkungsstadien wegen der harten Struktur äußerlich nicht 
zu erkennen sind, wurde dieses Kriterium, das bei mesomorphen 
Arten leicht als erstes Beginnen des Welkwerdens erkannt werden 
kann, als Beweis anomaler Transpirationsverhältnisse angesehen, so 
daß solche Werte bei der allgemeinen Betrachtung nicht berücksich- 
tigt werden. 

Interessant ist der Vergleich der übrigen drei Andromeda-Gruppen, 
die in der linken Hälfte der Abb. 6 dargestellt sind. Sie zeigen in ihren 
Werten keine erheblichen Unterschiede. Während das Maximum in 
Nr. 1, die nur alte Blätter enthält, mit 262 mg das der jungen Blätter 
übertrifft, die nur 219 und 217 mg erreichen, kommt eine stärkere 
Transpiration in der Gesamtmenge nicht mehr zum Ausdruck. Ein 
Rückschluß auf Transpirationsunterschiede bei alten und jungen Blät- 
tern läßt sich hieraus nicht machen. 

In der rechten Hälfte der Abb. 6 ist das Mittel aller Andromeda- 
Pflanzen mit den Kurven für Kalmia und Rhod. Catawbiense zusammen- 
gestellt. Die Unterschiede zwischen diesen verschiedenen Arten sind 
nicht größer als die bei den verschiedenen Andromeda-Gruppen. Die 
Schwankungen innerhalb einer Art sind also hier ebenso groß wie die 
Differenzen zwischen verschiedenen Arten. Es läßt sich daraus bereits 
der Schluß ziehen, daß geringe Unterschiede in den Transpirations- 
maximis oder in der Gesamttranspiration nicht als Artunterschiede 
gewertet werden dürfen. Die wichtigsten zusammenfassenden Werte 
aus dieser Serie sind aus der Tabelle 3 zu ersehen. 


Tabelle 3. Zusammenfassende Werte aus Serie 2. 
Verdunstung von 8—16 Uhr 10,4 g, Maximum in 30 Min. 1,00 g. 
































Rhod. Cataw- Andromeda Catesbaei Nr. 
Art Kalmia biense 5 6 q à 
Untersuchte Blattfläche 25,2 26,3 16,0 19,4 52,2 2,1 
Transp. Fläche 1,77 2,18 2,08 2,74 0,94 2,40 
8-165 isch- 
vr 1,97 2,57 211 271 — 2,10 
pro gewicht 
pe 0,160 0,184 | 0,219 0,227 0,131 0,262 
in 30 Min. 
T/E 0,170 0,210 0,199 0,263 0,091 0,230 


3* 
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Die Übereinstimmung aller Transpirationskurven mit der Ver- 
dunstung ist auch in diesem Versuche wieder ganz deutlich, besonders 
in dem Tief um 13 Uhr. Hingewiesen sei auch noch auf eine Erschei- 
nung im Verlauf der Evaporations- und Transpirationskurven. Wäh- 
rend am Vormittage sich Verdunstung und Transpiration in ihrem 
Anstiege eng aneinander halten, ist am Nachmittage fast immer ein 
großer Unterschied dadurch vorhanden, daß das Atmometer lang- 
samer abfällt. Es handelt sich hierbei um eine häufig wiederkehrende 
Erscheinung, die auch von früheren Autoren bereits beobachtet und 
so ausgelegt wurde, daß man hieraus auf eine Regulationstätigkeit der 
Pflanzen (Stomataverschluß) schließen könne. Dies ist jedoch nur 
teilweise berechtigt, sondern der langsamere Abfall des Atmometers 
liegt in seiner Reaktionsweise auf Veränderungen in den Außenbedin- 
gungen. Hierauf wird später in anderem Zusammenhange zurückzu- 
kommen sein. 

Obwohl der tägliche Transpirationsverlauf bei fast allen Arten darauf 
hindeutet, daß die Wasseraufnahme während der Versuche ungehindert 
vonstatten geht, wurde dies doch wiederholt dadurch geprüft, daß an 
den zu einem Versuch benutzten Pflanzen am nächsten Tage noch ein- 
mal für einige Stunden die Transpiration verfolgt wurde. In solchen 
Fällen, wo es lediglich darauf ankam, ausfindig zu machen, ob die 
während der Versuche vorhandene Schnittfläche der Zweige zur Wasser- 
aufnahme tauglich war, wurden die Schnittflächen nicht erneuert. Es 
stellte sich so bei wiederholten Prüfungen heraus, daß die Wasserauf- 
nahme der untersuchten Ericaceen für lange Zeit, fast immer aber für 
mehrere Tage ungehindert vor sich gehen konnte und ein Welken nicht 
eintrat. 

So wurden auch in vorliegendem Falle die eingeschlossenen Pflanzen 
am 17. Mai noch weiterhin für einige Stunden untersucht. Mit Aus- 
nahme der Pflanzen von Nr.7, die ja bereits am 1. Tage durch den 
frühen Abfall sich als anormal erwiesen, und sich auch über Nacht 
nicht wieder erholten, zeigen die am 2. Tage erhaltenen Transpirations- 
werte, daß die Wasseraufnahme gegenüber dem 1. Tage nicht nach- 
gelassen hat. Die Gegenüberstellung von den Transpirationswerten von 
10 bis 11 und von 11 bis 12 Uhr am 16. und 17. Mai in Tabelle 4 be- 
weisen dies. Da die klimatischen Bedingungen an beiden Tagen ver- 
schieden waren, ist der Vergleich durch die relativen Transpirations- 
werte angestellt. Die Atmometerwerte waren am 17. Mai etwas geringer 
als am 16. Mai, die relativen Transpirationswerte liegen aber im all- 
gemeinen etwas höher am 17. Mai. Das bedeutet, daß die Pflanzen im 
Vergleich zur Verdunstung am 2. Tage sogar etwas mehr transpiriert 
haben, jedenfalls also mit einer ungestörten Wasseraufnahme am 1. Tage 
gerechnet werden darf. 
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Tabelle 4. Vergleich der relativen Transpiration am 16. und 17. Mai. 
| 





Relative Transpiration 
von 11—12 Uhr 


| Relative Transpiration 
| von 10—11 Uhr 
I- y à 





| 

16. Mai | 17. Mai | 16. Mai | 17. Mai 

Atmometer. . . . . . 1,30 1,05 | 1,45 1,10 
Kalmia latifolia | 0,168 | 0283 | 0,194 | 0,204 
Rh. Catawbiense ...| 0,228 | 0,371 | 0,227 0,340 
Andr. Catesbaei 5. . . | 0,192 | 0173 | 0945 | 0,233 
4 “ 6...| 0245 | 0209 | 0,306 | 0,346 
: HE. | 0,184 *| 008 | 0,126 | 0,050 
“ + 0,245 | 0268 | 0280 | 028 


Versuchsserie 3 vom 26. bis 28. Mai. Für diesen umfangreicheren 
Versuch wurden die Zweige wie gewöhnlich am Vorabend, einige Stunden 
nach Sonnenuntergang, abgeschnitten und waren gegen Mitternacht 
zum Versuch fertig eingeschlossen. Die eine Hälfte der Pflanzen wurde 
gleich auf die Wagen gebracht und am 26. Mai auf ihre Transpiration 
untersucht. Am Abend des 26. Mai wurden sie mit einer neuen Schnitt- 
fläche versehen und bis zum 28. Mai im Gewächshause gelassen, wo sie 
teilweise noch einmal untersucht wurden. Der zweite Teil der bereits 
am 25. Mai abends präparierten Pflanzen wurde erst am 27. Mai genauer 
auf den automatischen Wagen untersucht, nachdem sie während des 
26. Mai im Gewächshause gestanden hatten. Ein Teil von ihnen wurde 
ebenfalls am 28. Mai zusammen mit denen vom 26. Mai aufbewahrten 
Pflanzen noch einmal verglichen. Um dabei am 3. Tage möglichst viele 
Pflanzen auf den Wagen unterbringen zu können, wurden immer die 
Gruppen gleicher Arten auf einer Wage vereint, wie es auch aus der 
Tabelle 6 hervorgeht. 

Diese Wiederholung sollte wiederum prüfen, ob bei der benutzten 
Behandlungsweise die Transpiration für mehrere Tage normal vor sich 
ging und die an den beiden ersten Tagen erhaltenen Transpirationswerte 
als sicher angenommen werden dürfen. 

Außer den Ericaceen wurden am 26. Mai noch einige Zweige von 
Fagus americana mitaufgenommen, und zwar Zweige mit Schatten- 
blättern aus dem Innern eines Baumes. Obwohl ein weiterer Vergleich 
der Ericaceen mit anderen Arten nicht beabsichtigt war, war es inter- 
essant, zu sehen, ob diese von den Ericaceen in ihrer Struktur so ab- 
weichende Art sich in ihrer Transpiration bedeutend von den ersteren 
unterscheiden würde, da bisher trotz recht verschiedener Struktur doch 
sehr ähnliche Transpirationswerte erhalten wurden. 

Bevor wir auf die Ergebnisse der Transpirationsversuche eingehen, 
sollen von den untersuchten Arten noch einige Angaben über in die- 
sem Zusammenhange interessierende Eigenschaften gemacht werden 
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Tabelle 5. Grad der Sukkulenz, Oberflächenentwicklung und Wassergehalt in 
Prozent des Trockengewichtes der in Serie 3 untersuchten Arten. 
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Art Grad der Oberflächen- Wassergehalt 
Sukkulenz entwicklung % 
Andromeda Catesbaei alt . 1,033 0,59 155 
er pr a 1,099 0,59 186 
an u jung . 0,988 0,81 409 
Rhod. Catawbiense . . . . 0,989 0,59 139 
Rhod. viscosum. . . . . . 0,628 1,13 245 
ei St TS . 0,614 1,12 221 
Rhod. nudiflorum. . . . . 0,566 1,29 275 
Rhod. obtusum . . . . . . 0,561 1,17 190 
Andr. racemosa. . . . . . 0,527 1,34 236 
Fe DONS Fe 0,518 1,34 228 
Rhod. indicum. . . . .. 0,513 1,33 211 
ö DUR RES SOS 0,507 1,33 207 
Clethra alnifolia . . . . . 0,513 1,43 283 
Fagus americana. . . . . 0,273 2,63 159 


(Tabelle 5), die zur Ergänzung der in Tabelle 1 bereits mitgeteilten 
Werte dienen mögen. 

Geordnet nach dem Grad der Sukkulenz haben wir an erster Stelle 
die beiden xeromorphen Arten, beide unter sich sehr ähnlich. Zu den 
mesomorphen Arten gibt es einen großen Sprung auf etwa den halben 
Wert für Sukkulenzgrad. Alle mesomorphen Ericaceen haben unter 
sich auch wieder fast dieselben Werte. Deutlich unterscheidet sich von 
ihnen wiederum Fagus. Die Oberflächenentwicklung verläuft in um- 
gekehrter Richtung, an weitaus führender Stelle steht Fagus. Der 
Wassergehalt der beiden xeromorphen Arten ist bedeutend kleiner als 
der der mesomorphen Arten. Abweichend verhalten sich nur die jungen 
Blätter von Andromeda Catesbaei, aber ihr Sukkulenzgrad und ihre Ober- 
flächenentwicklung stimmen mit den alten Blättern überein. Diese 
Zahlen geben also wiederum einen deutlichen Beweis für die struktu- 
rellen Verschiedenheiten der beiden Ericaceengruppen. 

Vergleichen wir nun die Transpirationsgrößen der einzelnen Arten, 
so zeigt am 26. Mai (Abb. 7) Rh. nudiflorum die absolut höchste Trans- 
spiration. Nach den in Tabelle 5 mitgeteilten Werten über die große 
Oberflächenentwicklung und den hohen Wassergehalt, ist das nicht 
verwunderlich. Bereits in dem Versuche am 13. Mai zeigte diese Art 
hohe Transpiration. Ihr fast gleich kommt Rh. obtusum, das im Wasser- 
gehalt allerdings bedeutend niedriger ist als Rh. nudiflorum, aber in der 
Oberflächenentwicklung ihm beinahe gleichkommt. Die beiden Gruppen 
von Rh. viscosum dagegen verlieren weniger Wasser, obwohl diese Art 
den beiden vorigen in morphologischer Ausbildung recht nahesteht. 





über die Beziehungen zwischen Transpiration und Blattstruktur. 39 


Auffällig wenig Wasser gibt auch Clethra trotz ihrer großen Oberflächen- 
entwicklung ab. Am wenigsten transpiriert Rh. Catawbiense. 
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Abb. 7. Transpirationskurven aus Serie 3 vom 26. Mai. 








Besonders auffällig sind die Transpirationswerte der Schattenblätter 
von Fagus, obwohl von dieser Art wegen seiner morphologischen Aus- 
bildung eine viel höhere Wasserabgabe erwartet werden könnte. Wenn 
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es sich hier auch um einen einmaligen Versuch handelt, allerdings mit 
einer recht großen Blattfläche (40 qdm), und weitgehende Schlüsse nicht 
gezogen werden sollen, so ist dieses Ergebnis doch sehr beachtenswert, 
wie sich an späterer Stelle noch zeigen wird. Daß die an diesem Tage 
herrschenden Außenbedingungen und die Methodik an sich nicht auf 
die Wasseraufnahme und -abgabe von Fagus-Zweigen schädlich wirken, 
zeigt die Möglichkeit, Fagus-Zweige 1 Woche und länger ohne jegliche 
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Abb. 8. Tr irationskurven aus Serie 3 vom 27. Mai. 
AC Andromeda Catesbaei, Ar Andromeda racemosa. 


Welkungserscheinungen zu halten, wenn täglich neue Schnittflächen 
gemacht werden. Auch aus anderen, in dieser Arbeit nicht erwähnten 
Versuchen mit Fagus ergibt sich, daß die festgestellte Transpirations- 
höhe kein Ausnahmefall war. Auf bestimmte Beziehungen zwischen 
der Struktur und der Wasserabgabe lassen sich aus den Ergebnissen 
dieses Tages also keine Schlüsse machen. 

Am nächsten Tage, an dem die Verdunstung vom Atmometer etwas 
mehr betrug, wurden einigermaßen gleiche Werte für alle Arten erhalten 
(Abb. 8). Die beiden Gruppen von Rh. indicum zeigen dasselbe Maxi- 





über die Beziehungen zwischen Transpiration und Blattstruktur. 41 


mum. Von Interesse ist die Betrachtung der beiden Arten von Andro- 
meda. Von der xeromorphen Andr. Catesbaei hatten zwei Gruppen nur 
alte Blätter (zwei- und dreijährig) und eine junge Blätter (etwa 2 Monate 
alt), die, wie die Tabelle 5 zeigte, sich vor allem durch hohen Wasser- 
gehalt auszeichneten. Jedoch haben in diesem Versuche die jüngeren 
Blätter keine höhere Transpiration, im Gegenteil eher eine niedrigere 
als die alten Blätter. Da von Andr. Catesbaei, das fast unverzweigt ist, 
gewöhnlich vier Zweige auf der Wage standen, dürfte diesem Werte 
bereits einige Gültigkeit zukommen. Andr. racemosa zeigt trotz der 
bedeutend größeren Oberflächenentwicklung geringere Transpiration als 
die xeromorphe Vergleichsart und verhält sich ähnlich wie die jungen 
Blätter von Catesbaei. In dieser Serie, die also die verschiedensten 
Blattstrukturen aus einer Familie einschließt, ist die Transpiration aller 
Arten so ähnlich, daß von einem großen Einfluß der Struktur auf die 
Flächentranspiration keine Rede sein kann, was am allerdeutlichsten 
aus der rechten Hälfte der Abb. 8 hervorgeht, in der die Werte für die 
mesomorphen und xeromorphen Andromeda-Arten eingetragen sind. 

Die Fortsetzung der Versuche mit den Pflanzen vom 26. und 27. Mai, 
in der aus der Tabelle 6, letzte Abteilung, ersichtlichen Zusammen- 
stellung, ergab bedeutend niedrigere Werte als bei den ersten Wägungen. 
Wie jedoch die Atmometerwerte zeigen, waren an diesem Tage die 
klimatischen Bedingungen weniger verdunstungsfördernd. Ein direkter 
Vergleich der Transpirationswerte ist daher nicht möglich, so daß wir 
wieder auf die relativen Transpirationswerte zurückgreifen müssen. 
Dann zeigen die einzelnen Arten am 3. Tage sogar eine höhere relative 
Transpiration als bei ihrer ersten Untersuchung. Es kann daher aus 
dieser Wiederholung mit Sicherheit abgeleitet werden, daß bei den Ver- 
suchen während der beiden Hauptversuchstage alle Pflanzen ungehin- 
dert Wasser aufnehmen konnten und die gefundenen Transpirations- 
werte als normal für die herrschenden Außenbedingungen angenommen 
werden dürfen. 

In der Tabelle 6 sind die Werte für absolute und relative Total- 
transpiration (von 8 bis 16 Uhr) und für die Maximaltranspiration zu- 
sammengestellt für alle 3 Tage. Es zeigt sich hier deutlich, daß die 
Ergebnisse dieser Serie ein ganz ähnliches Bild ergeben, wie wir es in 
früheren Serien erhielten. Die Werte der relativen Maximaltranspira- 
tion liegen wiederum in den Grenzen zwischen 200 und 400, eine deut- 
liche Beziehung zwischen Flächentranspiration und den Strukturen der 
untersuchten Arten läßt sich nicht feststellen. 

Die Beobachtung, daß die Maximaltranspiration während eines 
Tages in einem ganz bestimmten Verhältnis zur Gesamttranspiration 
dieses Tages steht, so daß die Betrachtung irgendeiner derselben zu den- 
selben Schlußfolgerungen führen muß, wird auch in diesem Versuche 
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Tabelle 6. 
Fläche jun —# | T/E [Ones 
adm —— ln -— Maximaltransp 
Total | Maxim.) Total | Maxim.) 
26. Mai 
1. Atmometer. . . . .. Lees. | — |. ms 
2. Fagus americana . . . | 40,96 | 1,401 | 0,125 | 0,145 0,173 | 11,2 
3. Clethra alnifolia. . . . | 25,29 | 1,227 | 0,160 | 0,127 0,223 | 7,7 
4. Rhod. Catawbiense. . . | 43,03] 1,084| 0,098 | 0,112 0,136) 11,0 
5. Rhod. viscosum . . . . | 13,79 | 1,754 | 0,217 | 0,182 0,256 | 8,1 
ae „2 . | 16,99] 1677| 0207! 0.174 0266| 82 
7. Rhod. nudiflorum . . . | 15,86 | 2,640 | 0,277| 0,274 0,402 | 9,5 
8. Rhod. obtusum . . . . | 14,98! 2,656 | 0,266 | 0,275 0,385! 10,0 





27. Mai 
1. Atmometer. . . . . . — |11,29 | 1,09 — — 10,3 
2. Rhod. indicum . . . . | 16,57| 2,236| 2,248 | 0,197 | 0,227 9,0 
pe mn +... | 24,89} 2,248| 0,248| 0,208 | 0,324 9,4 


4. Androm. racemosa. . . | 20,62 | 2,213 | 0,219 | 0,196 | 0,292 10,1 
5. Andr. Catesbaei alt . . | 21,87 | 2,778 | 0,265 | 0,245 | 0,345 10,4 




















pes 7 a 23,72 | 2,381 | 0,232 | 0,210 | 0,213 10,2 
ya" * jung. . | 16,20| 1,934| 0,215| 0,171 | 0,259 9,0 
8. Andr. racemosa . . . . | 16,21 | 2,585] 0,295 | 0,228 | 0,271 8,8 

28. Mai | 
1. Atmometer. . . . . . . . . 4,63 | 0,53 — — | 8,7 
2. Rhod. indicum 27/V, 2+3 . . | 1,450 | 0,146| 0,313) 0,332| 10,0 
3. Andr. racemosa 27/V, 4+8. . | 1,505| 0,176| 0,325 0,391 | 8,6 
4. Rhod. viscosum 26/V, 5+6. . | 0,830 | 0,156 | 0,179 0,347 | 5,3 
5. Andr. Catesbaei 37/V, 5+6 1,355 | 0,151 | 0,292 | 0,336 | 8,9 
6. Rhod. Catawbiense alt 26/V, 4. 0,643 | 0,081 | 0,139 | 0,180 7,9 
7. Andr. Catesbaei jung 27/V,7 . | 1,049| 0,105| 0,227 0,695! 10,0 
8. Clethra alnifolia 26/V, 3. . . | 0,680| 0,051! 0,147 | 0,414 13,2 


bestätigt und soll durch die letzte Spalte der Tabelle 6, in der die Total- 
transpiration (8 bis 16 Uhr) durch das Maximum dividiert ist, dar- 
gelegt werden. In diesem Versuch beträgt die Gesamttranspiration aller 
Arten an den ersten beiden Tagen rund das Zehnfache der halbstündigen 
Maximaltranspiration. Dasselbe Verdunstungsverhältnis gilt auch für 
die Atmometerwerte. Am 3. Tage liegen die Verhältniszahlen sowohl 
der Pflanzen als auch des Atmometers etwas tiefer. Dies Verhältnis 
von 1:10 von halbstündiger Maximaltranspiration zur achtstündigen 
Tagestranspiration wird in allen unseren Versuchen ziemlich streng bei- 
behalten. Aus diesem Gleichbleiben geht hervor, daß unsere Trans- 
spirationskurven in allen Fällen ganz ähnlichen Verlauf nehmen und 
auch mit dem Verlaufe der Evaporimeterkurven gut übereinstimmen. 
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Versuchsserie 4 vom 6. Juni. In diesen Versuch wurden nur Zweige 
von Andromeda Catesbaei aufgenommen, um einen Einblick zu erhalten, 
wie groß die Streuung der Transpirationswerte in den einzelnen Gruppen 
ist, d.h. ob der Mittelwert, der aus den üblichen drei bis vier Zweigen 
gewonnen wird, bereits charakteristisch für eine Art ist. Dann sollte 
dabei auch gleichzeitig noch einmal nachgeprüft werden, ob zwischen 
der Transpirationsgröße alter und junger Zweige ein tatsächlicher Unter- 
schied besteht. 

Es wurden daher Gruppen mit nur alten Blättern, solche mit nur 
jungen Blättern und solche mit alten und jungen Blättern auf die 
Wagen gebracht. Die neuen Blätter waren um diese Zeit bis auf die 
letzten an der Spitze vollständig ausgewachsen. 

Es kommt in der Tat in den Transpirationsmaximis (Tabelle 7) ein 
deutlicher Unterschied zum Vorschein. Während die beiden Gruppen 
mit nur alten Blättern ein Maximum von 181 und 183 mg erreichten, 
die mit alten und jungen Blättern ein nur wenig höheres mit 199 mg, 
war das Maximum der jungen Blätter bedeutend höher gelegen und 
betrug zwischen 300 und 400 mg in der halben Stunde. 


Tabelle 7. Zusammenfassende Werte aus Serie 4. 
Verdunstung von 8—16 Uhr = 11,4 g, maximal in 30 Min. = 1,23 g. 





























Andromeda Catesbaei 
alt alt u. jung jung 
Untersuchte Fläche 24,3 20,2 32,0 33,0 25,8 26,4 30,6 
in qdm 
Transpiration 1,47 1,66 1,78 2,77 2,32 2,71 2,31 
von 8—16 Uhr 
Maximaltransp. 0,181 0,183 0,199 |0,424 0,290 0,407 0,299 
T/E 0,129 0,145 0,156 |0,242 0,203 0,237 0,203 


Weiterhin zeigte sich, daß die Maxima der alten Blätter recht wohl 
übereinstimmen in beiden Gruppen, daß sie bei den jungen Blättern in 
den einzelnen Gruppen aber bereits bedeutend voneinander abweichen 
(290, 299, 407 und 424 mg). Dieser große Unterschied verschwindet aber 
wieder in der gesamten Tagestranspiration. Es ist hierbei zu beachten, 
daß es gerade bei diesen jungen Blättern schwierig oder gar unmöglich 
ist, vergleichbares Material zu erhalten, da niemals bei allen Zweigen 
die Blätter in gleichen Entwicklungsstadien sind. 

Wenn wir die gesamte Tagestranspiration ins Auge fassen, bleibt 
die Reihenfolge dieselbe, wie sie eine Anordnung nach der Maximal- 
transpiration ergibt. Am wenigsten transpirieren die alten Blätter, 
etwas mehr die Sprosse mit alten und jungen Blättern, bedeutend mehr 
die jungen Blätter. Im Mittel betragen die Werte für alte Blätter von 
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8 bis 16 Uhr 1,567 g, für alte und junge Blätter 1,758 g und für junge 
Blätter 2,528 g. Obwohl die absoluten Werte an diesem Versuchstage 
höher sind als in vorigen Versuchen, ergibt die Berechnung der relativen 
Transpiration doch wiederum ganz ähnliche Werte wie früher. 
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Abb. 9. Abb. 10. 
Abb. 9. Transpirationskurven aus Serie 4 vom 6. Juni für verschiedenaltrige Andromeda Catesbaei. 
Abb. 10. Tr i kurven aus Serie5 vom 11. Juni. 4 Clethra alnifolia, 5 Rhododendron 








nr te ee 8 Rhododendron i 


In der Abb. 9 sehen wir den Tagesverlauf der Transpiration, wobei die 
Werte dereinzelnen Altersgruppenzusammengefaßt sind. Der Unterschied 
tritt dabei deutlich hervor. Die Unregelmäßigkeiten in der Kurve sind 
durch stark wechselnde Beleuchtung hervorgerufen, der stark verfrühte 
Abfall um 14 Uhr durch ein Gewitter, nach dem es noch einmal aufheiterte. 
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Serie 5 vom 11. Juni. Die Transpirationsergebnisse dieser Serie sind 
die gleichen wie bisher. Rh. Catawbiense hat bei weitem die höchste 
Transpiration. Es zeigt dasselbe Maximum (0,366 g) wie Andromeda 
racemosa, die nicht mit in die Abbildung aufgenommen ist, weil nur 
ein Teil der Tageskurve erfaßt werden konnte. Andromeda japonica hat 
die geringste Transpiration, die beiden mesomorphen Arten liegen zwi- 
schen den xeromorphen Arten. Das Auf und Nieder in der Transpiration 
in der Mittagszeit spiegelt sich wieder in der Verdunstungskurve. Die 
Abb. 10 gibt die Verhältnisse dieses Tages genügend klar wieder. 

Serie 6 vom 8. Juli. In diesem über 2 Tage laufenden Versuch wur- 
den besonders umfangreiche Wägungen angestellt, um alle wiederholt 
in verschiedener Zusammenstellung benutzten Arten einmal ganz gleich- 
zeitig und mit möglichst großem Material zu untersuchen. Die vorher- 
gehenden Messungen haben verschiedentlich ergeben, daß die indivi- 
duellen Schwankungen innerhalb einer Art selbst bei beträchtlicher 
Blattfläche so groß sein können, daß sie die zwischen verschiedenen 
Arten liegenden Differenzen überdecken. Diesem Umstande wurde in 
dieser Serie Rechnung getragen durch noch weitere Vermehrung der 
untersuchten Blattfläche, deren Größe aus der Tabelle 8 zu ersehen ist. 
Im ganzen wurden bei diesem Vergleiche elf Arten, von denen teilweise 
mehrere Gefäße voll benutzt wurden, gewogen. Die erhaltenen Trans- 
spirationswerte sind für jede Art zu Mittelwerten zusammengezogen. 

Da für eine so große Menge nebeneinander zu wägender Pflanzen 
die vorhandenen automatischen Wagen nicht ausreichten, wurden Ein- 
zelwägungen vorgenommen. Die erste Wägung fand statt am 8. Juli 
um 0 Uhr. Von 8 Uhr ab wurde bis um 17 Uhr jede Stunde gewogen, 
daraufhin in größeren Zwischenräumen. Nach der letzten Wägung um 
22 Uhr wurden alle Pflanzen in ein Dunkelzimmer mit ziemlich kon- 
stanter Temperatur gebracht, wo sie bis zum nächsten Morgen um 
9 Uhr verblieben. Die Wasserabgabe während dieser Zeit sollte Werte 
über die Größe der minimalen Verdunstung der einzelnen Arten unter 
gleichen Bedingungen ergeben. Außerdem hatte diese Ruhepause von 
11 Stunden den Vorteil, daß einige der Arten, die am Tage vorher 
während der lebhaften Transpiration vielleicht ein Defizit erlitten hatten, 
dieses wieder auffüllen konnten. Am 9. Juli erfolgten nach Zurückwägen 
der Pflanzen in dem Dunkelzimmer wiederum Wägungen im Abstande 
von 1 Stunde. 

An den beiden Untersuchungstagen herrschte recht hohe Tem- 
peratur und eine hohe psychrometrische Differenz. Die genauen Werte 
sind aus der Abb. 11 zu ersehen. Während am 1. Tage durch reichliche 
Lüftung des Gewächshauses ein ständiger Luftaustausch mit dem Freien 
stattfand, wurde bei Fortsetzung des Versuches am nächsten Tage, an 
dem die Außentemperatur noch höher war als am 8. Juli, die Luft 
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dampfgesättigter gehalten durch wiederholtes Sprengen des Hauses. 
Die psychrometrische Differenz konnte so in ihrem Maximum trotz 
höherer Temperatur um einige Grad niedriger gehalten werden. 
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Abb. 11. Zu Serie6. Temperatur (@) und psychrometrische Differenz (0) am 8. Juli 
(ausgezogene Kurven) und am 9. Juli (unterbrochene Kurven). 


Die große Zahl der erhaltenen Einzelwerte kann hier nicht wieder- 
gegeben werden. Der Transpirationsverlauf der einzelnen Arten an 
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Abb. 12. T kurven aus Serie 6 am 8. und 9. Juli. 1 Andromeda racemosa, 2 Andro- 


pine Sig pr ns 3 Kalmia latifolia, 4 Andromeda Catesbaei, 5 Andromeda japonica. 
(Siehe auch Abb. 13.) 


























beiden Tagen ist aus den Abb. 12 und 13 zu ersehen. Alle Werte sind 
berechnet für 100 gem Blattfläche und die auf der Abszisse abgetragene 
Zeit. In der Abb. 12 sind eine Reihe xeromorpher Arten, und außerdem 
noch Andromeda racemosa eingetragen. Letztere zeigt die höchste 
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Transpiration dieser Gruppe und etwa das Doppelte wie die xeromorphe 
A. Catesbaei. In ihrem ganzen Verlaufe ergibt A. racemosa ganz ähn- 
liche Werte wie die sommergrünen Rh.nudiflorum und Rh. indicum 
(Abb. 13). Die geringste Transpiration aller Arten zeigen Kalmia und 
Andr. japonica. Diese xeromorphen Arten haben am nächsten Tage, 
bei höherer Temperatur, aber auch höherer Luftfeuchtigkeit, eine be- 
deutend schwächere Wasserabgabe. 

Einen normalen Transpirationsverlauf besitzen an beiden Tagen 
Andr. Catesbaei, Kalmia und Andr. floribunda, die auch in ihrem Maxi- 
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kurven aus Serie 6. 





mum am 2. Tage etwa so hoch liegen wie am 1. Die Kurven für A. race- 
mosa und À. japonica deuten am 2. Tage durch ihren frühen Abfall 
darauf hin, daß Schädigungen in der Wasseraufnahme eingetreten sind. 

Die Abb. 13 gibt einen Überblick über die Rhododendron-Arten. Es 
zeichnet sich vor allem Rh. viscosum durch hohe Werte aus. Ihm folgen 
mit unter sich gleichen Größen Rh. indicum und nudiflorum. Rh. myrti- 
folium und Catawbiense haben die geringste Transpiration von allen 
Rhododendron-Arten. Die mit in diese Abbildung aufgenommene Clethra 
zeigt ebenfalls durch ihren Kurvenverlauf, daß bereits um 10 Uhr eine 
Schädigung aufgetreten ist. 
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Im Gegensatz zu einigen Xeromorphen zeigen die mesomorphen 
Formen am 2. Tage keine Erniedrigung, sondern teilweise sogar eine 
bedeutende Erhöhung der Transpiration. Der Verlauf von Rh. indicum, 
viscosum und nudiflorum ist während der Mittagstunden ganz überein- 
stimmend. Rh. Catawbiense dagegen ist am 2. Tage nicht mehr normal, 
ebenso hat sich Clethra über Nacht nicht wieder erholt. Nach diesen 
Ergebnissen sind also gerade die hartblättrigen Arten am meisten durch 
die Höhe der Temperatur geschädigt. Wäre es nicht eine Schädigung, 
sondern nur ein Einschalten größerer Widerstände, das die niedrige 
Transpiration des 1. Tages bedingt, so müßten die Pflanzen nach elf- 
stündiger Verdunkelung wenigstens in den Morgenstunden in der nor- 
malen Weise transpirieren. -Gerade Rh. Catawbiense zeichnete sich des 
öfteren durch große Empfindlichkeit gegen hohe Temperaturen aus. 

Aus der Zahl der Einzelwerte sind in der Tabelle 8 einige weitere 
interessierende Zahlen gebracht. Die erste Spalte zeigt die Gesamt- 
fläche der einzelnen Arten und beweist, daß die in dieser Serie erhaltenen 
Mittelwerte aus genügend großem Material gewonnen sind, um ihnen 
Zuverlässigkeit einzuräumen. In der Spalte III und V sind wie früher 
die Werte für die tägliche Transpiration von 8 bis 16 Uhr am 8. Juli 
und von 7 bis 15 Uhr am 9. Juli mitgeteilt. Man sieht, daß genau wie 
in den früheren Serien die Tagestranspiration zu demselben Ergebnis 
führt wie die Maximalgrößen (Spalte VI und VII). In dieser Serie, die 
unter viel extremeren Bedingungen als alle vorigen angestellt wurde, 
wird ohne Zweifel die höchste Transpiration von den mesomorphen 
Arten geleistet, wenn wir von der wohl nicht normal transpirierenden 
Clethra absehen. 

















Tabelle 8. 
Transpiration pro qdm in g TE 
Fläche am 8. Juli am 9. Juli Maximum 8. Juli 
qdm fl E u = = rn u 8- 16h 
24—8 | 8-16" |pro 1 sta.| 9—17" | 8. Juli | 9. Juli 
I Il | m IV ¥ ; W VII VI 
Kalmia latifolia. . | 48,0 | 0,013! 1,17 0,0008 1,526 0,206 | 0,343 | 0,098 


Andr. floribunda . | 46,4 | 0,019| 2,17 | 0,0013 | 1516 | 0,386 0,372 | 0,182 
Andr. japonica . . | 106,7 | 0,006| 1,23 | 0.0005 | 1,058 0,237 | 0,220 | 0,103 
Andr. Catesbaei. . 91,3 | 0,007| 1,54 | 0,0005 | 1,473 0,319 0,295 | 0,129 
Andr. racemosa. . | 85,2 | 0,041| 2,90 | 0,0013 | 1,037, 0,492 | 0,254 0,244 
Rhod. Catawbiense. 116,2 | 0,007| 1,64 | 0,0006 | 0,466 0,309 0,135 | 0,137 
Rhod. indicum . . 65,1 | 0,023) 2,60 | 0,0012 | 2.535 0,479 0,669 0,219 
Rhod. nudiflorum . 43,4 | 0,028| 2,62 | 0,0017 | 2,693 0,472 0,673 0,220 
Rhod. myrtifolium. 90,6 | 0,017! 1,74 | 0,0060 | 1,938 0,308 0,393 0,146 
Rhod. viscosum. . 46,2 | 0,043| 3,18 | 0,0013 | 2,429 | 0,613 | 0,658 | 0,267 
Clethra alnifolia: . 53,8 | 0,055| 1,84 | 0,0022 | 0,563 | 0,326 | 0,114 | 0,154 
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Bemerkenswert ist aber die Tatsache, daß unter diesen so viel mehr 
ariden klimatischen Bedingungen die Maximaltranspiration gegenüber 
der in früheren Versuchen nicht wesentlich erhöht ist, ja in manchen 
Fällen sogar hinter der im Mai gefundenen zurückbleibt. Daß die 
gesamte Tagestranspiration aber in ähnlichem Verhältnis zur Ver- 
dunstung des Atmometers steht wie in früheren Versuchen, zeigen die 
relativen Transpirationswerte, die sich in denselben Grenzen bewegen 
wie frühere (Tabelle 8, Spalte VIII). 

Von Interesse sind auch die Verlustwerte, die zur Zeit niedriger 
Transpiration erhalten wurden. In der Spalte II sind die Verlustwerte 
von 0 bis 8 Uhr, während welcher Zeit die Pflanzen im Gewächshause 
standen, so daß bereits einige Stunden Licht eingeschlossen sind. Be- 
sondere Beachtung verdienen Andromeda racemosa und Clethra, die die 
beiden folgenden Tage nicht ohne Schädigung überstehen konnten, jetzt 
aber noch die höchsten Werte zeigen. Für diese beiden Arten waren 
die im Laufe des Mittags auftretenden Verdunstungsverhältnisse bereits 
zu extrem. 

Als Maß für die Minimalverdunstung bzw. kutikuläre Transpiration 
können wir die Werte aus der Spalte IV ansehen, die die Transpiration 
pro Stunde und Flächeneinheit in voller Dunkelheit wiedergeben. Durch 
besonders hohe Wasserabgabe fällt hier Rh. myrtifolium auf, im all- 
gemeinen haben die sommergrünen Arten eine höhere Transpiration. 

Versuchsserie 7 vom 21. Juli. Wie in der vorigen Serie sollten auch 
in dieser wieder eine größere Reihe von Arten miteinander verglichen 
werden unter ganz besonders extremen Außenbedingungen. Deshalb 
wurden neben den acht auf den Wagen untergebrachten Gruppen noch 
21 weitere Gefäße, die jede mit mehreren Pflanzen besetzt waren, in 
Abständen von 2 Stunden gewogen. Die Werte der auf den Wagen 
untersuchten Arten sind in der gewöhnlichen Weise ausgewertet. 

Dieser Versuchstag war nicht nur der heißeste des Jahres, sondern 
für das Gebiet auch ganz anomal. Sein Klima war im wahren Sinne 
als xerisch zu bezeichnen und erreichte die extremen Werte, die im 
Sommer in dem Trockengebiete der westlichen Vereinigten Staaten 
normal sind. Obwohl die hier untersuchten Arten derartig hohe Tem- 
peraturen nur selten zu ertragen brauchen, war es wichtig, die Wasser- 
abgabe auch unter solchen extremen Verhältnissen zu verfolgen, da 
sich dann die von der Pflanze ausgeübten Widerstände am ehesten 
bemerkbar machen sollten. Die genauen Temperaturmessungen mit 
dem Schleuderthermometer und die psychrometrische Differenz sind in 
der Abb. 14 wiedergegeben, wobei als Maximum der Lufttemperatur 
um 13 Uhr 38,90 C gemessen wurde. Die Verdunstung von 8 bis 16 Uhr 
betrug 18,1 g, das ist um 80% höher als am 8. Juli. Durch äußerste 
Lüftung wurde versucht, die Temperatur in dem Gewächshaus mög- 
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lichst in den Grenzen der Außentemperatur zu halten, da die herrschende 
Hitze bereits nahe an dem von den Pflanzen ertragbaren Maximum 
sein mußte. Ein Vergleich mit den amtlichen Messungen des Wetter- 
bureaus zeigte, daß die Außentemperatur sogar noch etwas höher lag 
als in unserem Gewächshaus. 

Betrachten wir zunächst die Transpirationswerte der auf den Wagen 
untergebrachten Arten, da wir bei ihnen am besten die Maxima stu- 
dieren können. Die Abb. 15 bringt die erhaltenen Werte. Es ist auf- 
fällig, daß entsprechend den extremen Bedingungen und der stark 
erhöhten Evaporation keine so wesentlich höheren Maximalwerte als 
früher gefunden wurden. Bei den meisten Pflanzen befinden sich die 
Transpirationsmaxima in ganz ähnlichen Grenzen wie unter den sehr 
mäßigen Außenbedingungen des Mai. Das absolut höchste Maximum 
zeigt Rh. myrtifolium mit 410 mg pro 30 Minuten, und ähnlich Rh. 
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Abb. 14. Klimatische Daten zu Serie 7. 
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nudiflorum mit 356 mg, eine Héhe, die auch im Mai schon von Kalmia 
und einigen anderen Rhododendron-Arten erreicht wurde. Wir sehen 
auch hier wieder an dem Verlaufe der Kurven, daß einige Arten keinen 
normalen Transpirationsgang unter diesen Bedingungen zeigen, so 
wiederum wie auch früher Andromeda racemosa, Clethra und vielleicht 
auch Andromeda floribunda. 

Das Maximum der Verdunstung fand statt zwischen 10.30 Uhr und 
12.30 Uhr mit einer mittleren stündlichen Verdunstung von 2,8 g von 
einem Standardatmometer, und betrug dann während des Nachmittags 
bis 16.30 Uhr noch 2,3—2,2 g, also mehr als das mittägliche Maximum 
in den früheren Versuchen. Dementsprechend liegt auch das Maximum 
der Transpiration bei allen Pflanzen bereits zwischen 10.30 und 13 Uhr. 
Die Erscheinung, daß die Transpiration früher und stärker abfällt als das 
Atmometer, kommt an diesem Tage besonders deutlich zum Vorschein. 

Die Ergebnisse aus den Pflanzengruppen, die alle 2 Stunden gewogen 
wurden und die teilweise dieselben Arten umschlossen, wie auf den 
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Wagen standen, sind aus der Tabelle 9 zu ersehen. Um einen Vergleich 
derselben Arten aus beiden Methoden zu ermöglichen, sind auch die 
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Abb. 15. Transpirationskurven aus Serie 7 vom 21. Juli. 
Linke Hälite: 1 Andromeda Catesbaei, 2 An- Rechte Hälfte: 5 Clethra alnifolia, # Kalmia 
dromeda racemosa, 3 Rhododendron myrti-  latifolia, 7 Andromeda japonica, x Andro- 
folium, 4 Rhododendron nudiflorum. meda floribundi. 














Wägungsserien in dieselben Zeitperioden umgerechnet und durch Bei- 
fügung eines W kenntlich gemacht. Wenn wir die erhaltenen Werte 
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betrachten, so passen sich alle denselben Grenzen an. Keine der Arten 
zeigt besonders hohe Transpiration. Rh. myrtifoliwm hat auch hier 
wieder einen recht hohen Wert und wie in der automatischen Wägungs- 
serie ein spätes Maximum. Auffällig wenig transpirieren Andromeda 
Catesbaei in Übereinstimmung mit den Exemplaren auf den aıtoma- 
tischen Wagen. Die anderen hartblättrigen Arten haben keine besonders 
niedrige Transpiration, vor allem nicht Andromeda floribunda. 





Tabelle 9. 
| Rel 
| elative 
Transpiration pro 1 qdm Transpi- 
ration 


|8-10.30| 1030-1230 | 1230-1430 | 1430-1030 | 8-16 | 8-16 





Rhod. myrtifolium W | 0,943, 1,430 | 1,408 0,632 4,47 | 0,248 
= Pe 0,562, 1,060 1,130 0,637 3,39 | 0,187 
Andr. Catesbaei W . | 0,339 0,576 0,579 0,452 1,92 | 0,106 
ë = 0,253 0,381 0,399 0,326 1,35 | 0,075 
Andr. floribunda W. 0,482 0,409 0,235 _ 1,37 | 0,076 
a 0,661 1,100 0,543 0,318 2,63 | 0,145 
Andr. japonica W . 0,452 0,757 0,687 0,325 2,37 | 0,131 
é é 0,401 0,685 0,567 0,391 2,05 | 0,113 
Kalmia latifolia W. 0,714 0,933 0,683 0,346 2,75 | 0,152 
4 A 0,533 0,837 0,500 0,285 3,86 | 0,213 
Andr. racemosa W . 0,821 0,783 0,439 0,349 2,45 | 0,135 
ss - 0,497 0,944 0,694 0,368 2,49 | 0,137 
Rhod. nudiflorum W. 0,709 1,159 1,113 0,634 3,59 | 0,198 
“ ‘ 0,581 1,140 0,934 0,389 3,04 | 0,167 
Rhod. viscosum. . . 0,693 1,330 1,170 0,696 3,88 | 0,214 
Rhod. obtusum . . . 0,648 1,110 0,659 0,407 2,81 | 0,155 
Clethra alnifolia W. 0,773 0,489 0,298 0,410 1,78 | 0,098 
és Br 1,040 1,230 0,685 0,376 3,34 | 0,184 
” u 0,854 0,430 0,350 0,253 1,89 | 0,104 
Evaporation . . . . 35 5,6 4,6 4,4 18,1 


Die Maxima sind in den in 2 Stunden Abstand gewogenen Arten 
natürlich kleiner als bei den auf automatischen Wagen, da die Maxima 
ja nur für kurze Zeit auftreten, so daß sie bei Wägungen über 2 Stunden 
nicht mehr so deutlich zum Vorschein kommen können. Aber da ja 
die Totaltranspiration während des Tages dasselbe Bild ergibt wie die 
Maximaltranspiration, können wir hieraus dieselben Schlüsse ziehen. 
Zum Vergleich mit den Transpirationswerten aus den früheren Serien 
sind wieder die relativen Transpirationswerte berechnet. Während schon 
die absoluten Größen zeigen, daß eine Erhöhung wie bei der Steigerung 
der Außentemperatur und der psychrometrischen Differenz zu erwarten 
gewesen wäre, nicht stattfand, beweisen die Zahlen für die relative 
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Transpiration dies deutlich, da sie niedriger sind als in unseren früheren 
Versuchen. Die Ergebnisse dieses Tages wie auch einiger früherer Ver- 
suche deuten darauf hin, daß die absolute Transpiration einer Art ein 
fest begrenztes Maximum besitzt, das durch äußere Bedingungen nicht 
mehr oder in jedem Falle nicht mehr in gleichem Maße gesteigert wer- 
den kann. 

Diese unter ganz besonders extremen Außenbedingungen angestellte 
Serie ist besonders interessant, weil man bei ihr erwarten könnte, daß 
Unterschiede, die durch die Struktur in der Flächentranspiration be- 
wirkt werden, besonders deutlich zum Vorschein kommen. Es läßt sich 
auch sagen, daß im allgemeinen zwar eine stärkere Transpiration der 
mesomorphen Formen vorhanden ist, aber trotzdem überschneiden sich 
die Werte der beiden morphologischen Gruppen wiederholt, und die 
mittleren Unterschiede sind nicht sehr bedeutend, wenn man damit 
die starke Verschiedenheit in der Struktur vergleicht. 


Besprechung der Ergebnisse. 


In den vorher mitgeteilten Versuchen haben wir eine Reihe von 
Ericaceenarten auf ihre Transpirationsgrößen hin untersucht. Das ana- 
tomische Studium, wie auch die Berechnung von Oberflächenentwick- 
lung und Sukkulenzgrad haben gezeigt, wie die sommergrünen und aus- 
dauernden Arten deutlich zwei Gruppen darstellen, die durch jede der 
erwähnten Eigenschaften charakterisiert werden können. Innerhalb 
jeder Gruppe sind die mesomorphen und xeromorphen Arten unter sich 
jedoch äußerst ähnlich. 

Die mitgeteilten Transpirationsergebnisse sollen nun daraufhin unter- 
sucht werden, ob zwischen der morphologischen Struktur und der Höhe 
der von einer Art geleisteten Transpiration bestimmte Beziehungen be- 
stehen. Die Frage, die in erster Linie zur Anstellung der Versuche ver- 
anlaßte, war, ob die Ausbildung der epidermalen Schichten sich so stark 
auf die gesamte Wasserabgabe auswirken kann, daß die Xeromorphen 
eine geringere Transpiration zeigen als die mesomorphen Vergleichsarten. 
Wird durch eine xeromorphe Struktur der Blattoberfläche eine Erniedri- 
gung der Transpiration bewirkt, so sollte sie sich in erster Linie auf die 
Flächentranspiration auswirken. Deshalb ist in unseren Versuchen die 
Transpiration auch immer pro Flächeneinheit mitgeteilt worden. 

Unser Urteil über die Transpirationshöhe der beiden morphologischen 
Gruppen gründet sich zunächst auf einen Vergleich gleichzeitiger Trans- 
spirationsversuche. Hierbei stehen uns als Kriterium sowohl die maxi- 
male als auch die gesamte Wasserabgabe während der Tagesstunden 
zur Verfügung. 

Wie wir schon bei den einzelnen Versuchsserien des öfteren darauf 
hinwiesen, daß keine deutlichen Unterschiede zwischen den verschie- 
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denen Arten an einem Tage bestehen, lassen auch die gesamten Ver- 
suche zu dem Schlusse kommen, daß keine der untersuchten Arten sich 
durch ihre Transpirationsintensität pro Flächeneinheit deutlich von 
den übrigen unterscheidet. Wenn sich an manchen Versuchstagen die 
mesomorphen Arten durch höhere Maxima und Gesamttranspiration 
auszeichnen, gibt es ebenso andere Tage, in denen das umgekehrte Ver- 
hältnis der Fall ist. 

Um auch noch die Versuchsserien verschiedener Tage zueinander in 
Vergleich zu setzen, haben wir jeweils die relative Transpiration, d.h. 
die Transpiration einer bestimmten Zeit, dividiert durch die Evaporation 
von einem Standardatmometer während derselben Zeit, berechnet. In 
der Tabelle 10 haben wir alle diese relativen Transpirationswerte der 
Versuche, in denen gleichzeitig die Evaporation gemessen wurde, zu- 
sammengestellt. Die Arten sind getrennt in xeromorphe und meso- 
morphe. Vergleichen wir nun die Zahlen miteinander, so ist es klar, 
daß ein eindeutiger Unterschied in der Flächentranspiration auch so 
nicht erkannt werden kann. Man kann allerdings vielleicht sagen, daß 
die mesomorphen Arten im allgemeinen eine Tendenz zu stärkerer 
Transpiration zeigen, aber es gibt so viele Ausnahmen und Umkeh- 
rungen, daß es nicht berechtigt zu sein scheint, daraus allgemeine 
Schlüsse ziehen zu wollen. Zu um so größerer Vorsicht wird gemahnt, 
da wir in den Versuchsserien wiederholt gesehen haben, wie groß die 
Schwankungen bei verschiedenen Individuen derselben Art sind, daß 
sie größer sein können als Unterschiede zwischen verschiedenen Arten. 

Sehen wir uns z.B. die Transpirationsgrößen der verschiedenen 
Rhododendron-Arten an. Rh. Catawbiense und Rh. myrtifolium haben 
eine epidermale Schicht, die etwa doppelt so dick ist wie die der meso- 
morphen Arten, ihre Oberflächenentwicklung ist nur halb so groß (Ta- 
bellen 1, 5 und 13). Die geringen Unterschiede, die sich allenfalls für 
die Transpirationsgrößen feststellen lassen, können keinesfalls als Aus- 
druck für so große morphologische Verschiedenheiten angesprochen 
werden. Um einen wesentlichen Einfluß dieser Faktoren auf die Flächen- 
transpiration annehmen zu können, müßten wir viel stärkere Differenzen 
in der Wasserabgabe feststellen. Was die Betrachtung der Einzelwerte 
ergibt, wird bestätigt für die Mittelwerte aus allen Versuchen mit 
einer Art. 

Da die xeromorphen und mesomorphen Artensich nach den erwähnten 
morphologischen Eigenschaften deutlich in zwei Gruppen, die in sich 
recht ähnlich sind, teilen lassen, müßte auch im Mittelwert der relativen 
Transpiration aus allen xeromorphen Arten ein Unterschied erkennbar 
sein, wenn eine starke Einwirkung dieser morphologischen Eigenschaften 
vorhanden wäre. Wir erhalten als Mittel aller relativen Transpirations- 
werte sämtlicher xeromorphen Arten 0,177, für alle mesomorphen Arten 
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Tabelle 10. Zusammenstellung der relativen Transpirationswerte. 















































Serie 1 2 3a 3b 4 5 6 7 Mittel 
Evaporation8—16h| 10,72|10,40| 9,63 | 11,29 | 11,41) 9,28 | 21,92 | 18,10 
0,18 | 0,21 | 0,11 | 0,17 0,38 | 0,14 
Rhod. Catawbiense | 0,22 0,25 0,21 
0,21 
Rhod. myrtifolium 0,29 | 0,17 0,10 | 0,15 | 0,23 
0,21 
Kalmia latifolia 0,25 | 0,25 | 0,19 
0.19 
0,20 | 0,20 0,13 0,13 | 0,10 
0,26 0,16 0,07 
0,23 0,15 
Andr. Catesbaei 0,24 
0,20 0,18 
0,24 
0,20 
. h 0,18 | 0,10 | 0,13 
And: 7 , , » 
tite 0,11 | 0,13 
7 0,18 | 0,15 
Andr. floribunda , a 
à 0,08 | 0,13 
Rhod. nudiflorum 0,23 0,27 0,22 | 0,22 
! 0,17 0,22 
Rhod. viscosum 0,17 
0,18 0,28 | 0,21 | 0,21 
Rhod. obtusum 0,28 0,16 | 0,22 
Rhod. indicum 0,20 
0,21 0,27 | 0,22 0,23 
0,13 0,23 | 0,15 | 0,10 
Clethra alnifolia 0,18 | 0,17 
0,10 
Androm. racemosa 0,20 0,31 | 0,24 | 0,14 
0,23 0,14 | 0,21 





























0,208. Das ergibt eine Erhöhung von etwa 10% für die Mesomorphen. 
Das ist nach unserer Meinung aber ein zu geringer Unterschied für so 
große Differenzen in der Struktur. 

Diese Untersuchungen führen also zu dem Schluß, daß bei den 
Ericaceen ein wesentlicher Einfluß der Struktur auf die Oberflächen- 
transpiration bei genügender Wasserversorgung nicht vorhanden ist. 
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Die Transpiration pro Einheit Blattfläche bewegt sich für alle Arten, 
xeromorphe und mesomorphe in ganz ähnlichen Grenzen. Da die 
Höhe der Totaltranspiration doch im wesentlichen durch die Höhe der 
stomatären Transpiration bedingt wird, läßt sich dies Ergebnis um so 
eher verstehen, als wir bereits früher sahen, daß das Spaltenareal bei 
allen Arten einigermaßen gleichmäßig ist. Es kann daher aus der Blatt- 
struktur nicht ohne weiteres ein Rückschluß auf die Flächentranspira- 
tion gezogen werden. 

Hiermit sind wir zur ersten Beantwortung unserer eingangs ge- 
stellten Frage gekommen, ob eine xeromorphe Struktur, die sich in 
einer Herabsetzung der kutikulären Transpiration, und unter Umständen 
in einem größeren Widerstande gegen Wasserverlust auswirkt, auch bei 
hinreichender Wasserversorgung unter den im Verlaufe eines Tages 
normalerweise gegebenen Verhältnissen eine herabgesetzte Totaltranspi- 
ration gegenüber Arten ohne eine solche Struktur bewirkt. Wir müssen 
diese Frage mit Nein beantworten. 

Diese Schlußfolgerung hat natürlich zunächst nur Gültigkeit für die 
von uns untersuchten Arten. Daß aber die hier gefundenen Verhält- 
nisse des öfteren Geltung haben dürften, lehren unter anderem Befunde 
von Kamp (1930) über die Beziehungen von Struktur zu Flächentrans- 
spiration. Wenn dieser nach einem Vergleich ökologischer Gruppen, 
aber auch von Arten einer Familie oder Gattung zu dem Schlusse 
kommt: „Daß Beziehungen zwischen den Dicken der Epidermisaußen- 
wände oder der Kutikula und der Flächentranspiration der Blätter, 
auch bei ein und derselben ökologischen Gruppe, wie z. B. innerhalb 
der Hartlaubgewächse, gar nicht zu erkennen sind‘ (Kamp 1930, S. 435), 
so entspricht dies ganz unseren Erfahrungen. 

Ebenso kam jüngst STOCKER bei der Untersuchung arktischer Pflan- 
zen, unter denen sich auch einige Ericaceen finden, zu der Überzeugung, 
daß sich nach der Struktur der Blätter keinerlei Rückschlüsse auf die 
Transpiration machen lassen, sondern daß die Höhe dieser nur durch 
das Experiment feststellbar ist. ,, Was für einen Sinn hat es, da noch 
von xeromorph, mesomorph und hygromorph gebauten Blättern zu 
sprechen?‘ (Stocker 1931, S. 533). ‘Alle diese Erfahrungen führen 
daher zu einer Zustimmung der Feststellung Kamps: ‚Es ist somit 
nicht erlaubt, ohne experimentelle Messung der Transpirationsgröße 
ohne weiteres zu folgern, daß die Gesamt- oder kutikuläre Transpiration 
der Pflanzenarten mit dickerer Kutikula geringer ist als bei solchen 
mit dünnerer.‘ 

Wir haben unsere Erörterungen bisher auf die Flächentranspiration 
gestützt, weil es uns zunächst darauf ankam, die Auswirkung transpira- 
tionshemmender Eigenschaften der Blattoberfläche kennenzulernen. 
Aber die Bedeutung solcher wichtiger Eigenschaften wie der Redu- 
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zierung der Blattoberfläche kommt bei solcher Berechnungsweise nicht 
zum Ausdruck. Wenn mehrere Pflanzen zwar eine gleiche Wasserabgabe 
pro Flächeneinheit haben, können sie den Gesamtverbrauch durch ver- 
änderte Oberflächenentwicklung noch sehr variieren. Um das zu er- 
kennen, müssen wir die Wasserabgabe auf das Frischgewicht beziehen. 
Da wir für alle Arten eine ziemlich gleiche Flächentranspiration fanden, 
für ihre Oberflächenentwicklung aber sehr verschiedene Werte, können 
wir bereits daraus ohne weiteres ableiten, daß auch die Frischgewichts- 
transpiration bei den verschiedenen Arten unterschiedlich sein muß. 

Um dies zu zeigen, wollen wir trotzdem von einigen größeren Ver- 
suchsserien eine entsprechende Umrechnung vornehmen. In der Serie 3 
vom 26. und 27. Mai, in der die meisten benutzten Arten vertreten sind, 
fanden wir keine deutlichen Beziehungen zwischen Transpiration der 
Flächeneinheit und Struktur. Angeordnet nach der Flächentranspira- 
tion, stehen xeromorphe und mesomorphe Arten regellos durcheinander. 
Ganz anders aber bei Anordnung nach der Frischgewichtstranspiration. 
Die Tabelle 11 enthält die Werte aus der genannten Serie, geordnet 
nach der Frischgewichtstranspiration bei gleichzeitiger Hinzufügung der 
Flächentranspiration, der Oberflächenentwicklung und des Wasser- 
gehaltes. Es ist bei dieser Anordnung ein ganz ausgesprochener Abfall 
der Transpiration mit zunehmendem Xeromorphismus zu sehen. Die 
Arten mit größter Oberflächenentwicklung haben auch die größte Trans- 
spiration. Wir wiesen bei der Besprechung dieser Serie bereits darauf 
hin, daß Fagus eine auffällig geringe Flächentranspiration habe. Wir 
sehen aber, daß Fagus bei Berechnung der Wasserabgabe auf das Frisch- 


Tabelle 11. Transpirationswerte der Versuchsserie vom 26. und 27. Mai, geordnet 
nach fallender Frischgewichtstranspiration. 




















Transpiration bezogen auf Oberflächen- | Wassergehalt 
oT Frischgewicht Fläche entwicklung in % 
Fagus americana . . . 3,63 1,40 2,63 159 
Andromeda racemosa . 3,46 2,58 1,34 236 
Rhododendron nudiflor. . 3,42 2,64 1,34 275 
Rhododendron obtusum . 3,11 2,65 1,17 190 
Rhododendron indicum . 3,12 2,35 1,33 211 
” a 2,98 2,24 1,33 207 
Andromeda racemosa . 2,96 2,21 1,34 236 
Rhododendron viscosum . 1,98 1,77 1,12 245 
er ‘i 1,89 1,67 1,12 221 
Clethra alnifolia ... 1,61 1,22 1,43 283 
Andromeda Catesbaei alt 1,64 2,78 0,59 186 
= » jung 1,56 1,93 0,81 409 
en a alt 1,40 2,38 0,59 155 
Rhododendr. Catawbiense 0,66 1,08 0,59 139 
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gewicht keine Ausnahmestellung mehr einnimmt, sondern mit der 
höchsten Oberflächenentwicklung auch die höchste Transpiration dieser 
Serie besitzt. Eine Beziehung zwischen Frischgewicht bzw. Oberflächen- 
entwicklung und Transpiration ist also für diese Serie ganz deutlich. 

Noch deutlicher kommen diese Beziehungen zum Vorschein in der 
Serie vom 21. Juli, die ebenfalls die meisten Arten enthält, aber unter 
viel extremeren Außenbedingungen angestellt wurde. Die Tabelle 12 


Tabelle 12. Transpirationsgrößen am 21. Juli. 











Transpiration pro Einheit 
Frischgewicht Fläche Trockengewicht 
Xeromorphe 
Andromeda Catesbaei. . . . . .. 1,56 1,92 4,86 
pr ee ue ay? 1,06 1,35 _ 
Andromeda floribunda. . . . . . 1,30 1,37 2,87 
” eee ss ar 2,46 2,63 LZ 
Andromeda japonica. ...... 1,72 2,37 4,36 
a tats sla LS 1,57 2,05 _ 
Kalmia latifolia. . . . . . . . . 1,87 2,75 4,53 
= M eee ee ee 3,59 3,86 6,85 
Rhododendron myrtifolium . . .. 4,73 4,47 12,0 
” . Mech 3,59 3,39 — 
a 2,96 3,10 8,34 
(ohne Rh. myrtif.). . . . . . .. (1,77) (2,28) (4,69) 
Mesomorphe 
Andromeda racemosa. . . . . . . 4,38 2,45 32,2 
” OO +: 4,51 2,49 — 
Rhododendron nudiflorum . . . . 4,80 3,59 14,3 
” ” Ste, Egg 4,04 3,04 — 
Rhododendron viscosum. . . . . . 4,31 3,88 12,4 
Rhododendron obtusum . . . . . . 4,13 2,81 12,1 
Clethra alnifolia. . . . . . . .. 3,47 1,78 9,8 
” ae REN RE er 5 4,35 3,34 16,3 
” RT TRITT RER 2,75 1,89 11,3 
BB AR. 195), PCR 4,08 2,81 12,3 











bringt die Transpirationswerte, wiederum pro Frischgewichtseinheit. 
Der Unterschied zwischen xeromorphen und mesomorphen Arten ist 
jetzt ganz ausgeprägt. Sehen wir vorläufig von Rhododendron myrti- 
folium, das die einzige Ausnahme bildet, ab, so sind einwandfrei bereits 
nach den Transpirationsgrößen zwei Gruppen von Pflanzen zu unter- 
scheiden, deren zugehörige Arten unter sich recht ähnliche Werte be- 
sitzen. Die erste Gruppe mit niedrigen Transpirationwerten, die im 
Maximum bis zu 2,59 g gehen, umfaßt nur xeromorphe Arten, die 
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zweite dagegen mit bedeutend hôheren Transpirationswerten von 2,75 g 
bis zu 4,80 g enthält nur mesomorphe Arten. Das Mittel der Xeromor- 
phen (unter Ausschluß von Rh. myrtifolium) beträgt 1,77 g, das aller 
mesomorphen Arten dagegen 4,09 g, d.h. pro Frischgewichtseinheit 
transpirieren an diesem Tage die sommergrünen Arten mehr als das 
Doppelte der xeromorphen Arten. Von einer so ausgeprägten Differenz 
ist bei einer Betrachtung der Flächentranspiration keine Rede. Eine 
Ausnahme macht Rh. myrtifolium, das nach Höhe der Frischgewichts- 
transpiration eher zu den mesomorphen Arten gerechnet werden müßte. 
In dem Werte für Oberflächeneñtwicklung nimmt es eine Zwischen- 
stellung zwischen den winterharten und sommergrünen Arten ein. 
Worauf dieser hohe Transpirationswert beruht, läßt sich mit Sicherheit 
ohne weitere Untersuchungen nicht entscheiden. Es wäre jedoch mög- 
lich, daß die zahlreichen großen Drüsen, die ein Sekret absondern 
(Abb. 3), hierfür verantwortlich gemacht werden müssen. Daß es sich 
nicht um einen Zufallswert handelt, zeigt die volle Übereinstimmung 
der Werte aus zwei Versuchsgruppen. Dafür, daß es sich eventuell um 
einen Gewichtsverlust durch die Drüsenhaare handelt, scheint auch die 
auffällig hohe Verdunstung dieser Art in den Nachtstunden im Ver- 
such 7 zu sprechen. Das von STOCKER (1931) untersuchte Rh. lapponi- 
cum, das ebenfalls an der Unterseite der Blätter reichlich ganz ähnlich 
gebaute schildförmige Drüsenhaare besitzt, zeigte ebenfalls besonders 
hohe Transpiration, obwohl es von STOCKER als klassisches Beispiel 
einer xeromorphen Pflanze angesprochen werden muß. 

Was die beiden hier angeführten Versuchsserien zeigen, läßt sich 
auch aus den übrigen ableiten. 

Bei den untersuchten Ericaceen haben wir also den Fall, daß winter- 
grüne, xeromorphe Blätter und mesomorphe, sommergrüne Blätter sich 
in ihrer Flächentranspiration nicht unterscheiden, daß der Gesamt- 
verbrauch aber entscheidend beeinflußt wird durch die Oberflächen- 
entwicklung. Durch Reduzierung der Fläche, die auf eine Einheit 
Blattmasse oder Wassergehalt kommt, wird auch die Wasserabgabe 
bei den xeromorphen Arten pro Einheit Blattmasse bedeutend herab- 
gesetzt. Inwieweit diese Art der Regulierung in der Pflanzenwelt ver- 
breitet ist, läßt sich vorläufig nicht sagen, da es noch nicht genügend 
Untersuchungen über solche Beziehungen bei nahe verwandten Arten 
gibt. Daß jedoch auch das Umgekehrte der Fall sein kann, nämlich. 
daß mit verminderter Oberflächenentwicklung die Flächentranspiration 
gesteigert wird, zeigen einige Befunde anderer Autoren. Derartiges 
fand z. B. HuBEr (1924) bei Blättern aus verschiedener Stammhöhe. 
Zu solchen Schlüssen führten auch die Ergebnisse STOCKERs an ark- 
tischen Pflanzen, der eine gewisse Beziehung zwischen Oberflächen- 
entwicklung und der Flächentranspiration fand, ‚und zwar in dem 
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Sinne, daß bei den Weichlaubpflanzen im allgemeinen die Arten mit 
höchster Oberflächenentwicklung die niederste Flächentranspiration 
haben“. Hierbei handelt es sich allerdings um systematisch nicht ver- 
wandte Arten. 

Daß sich deutlichere Unterschiede in der Transpirationsgröße xero- 
morpher und mesomorpher Pflanzen bei Berücksichtigung der Ober- 
flichenentwicklung, also bei Berechnung auf das Frischgewicht, ergeben 
als nur bei Beachtung der Flächentranspiration, vertrat schon WALTER 
(1925/26) und konnte das durch dementsprechende Behandlung vor- 
liegender Werte belegen. Er warnte schon damals, als bei weitem nicht 
die große Menge von Transpirationsdaten von heute vorlag, ausdrück- 
lich davor, sich auf die Auswirkung bestimmter Merkmale festzulegen, 
wie wir es tun, wenn wir die Flächentranspiration als die entscheidende 
betrachten. Er faßte seine Ansicht folgendermaßen zusammen: ‚Das 
Transpirationskriterium verspricht uns nur dann einen Begriff von den 
wasserökologischen Verhältnissen einer Pflanze zu geben, wenn wir die 
Werte auf die lebende Masse des Organismus berechnen, denn die 
Wasserverhältnisse scheinen in erster Linie die Oberflächenentwicklung 
der Pflanzen zu beeinflussen, während die Beschaffenheit der Oberfläche 
selbst eine geringere Bedeutung als Anpassungsmerkmal hat‘‘ (WALTER 
1926, S. 38). 

Diese Auffassung wird durch unsere Ergebnisse vollauf bestätigt. 


Welkungsversuch. 


Zur Bestätigung und Erweiterung der Transpirationsversuche mit 
ausreichender Wasserversorgung bei Tageslicht sei noch ein weiterer 
angeführt, bei dem die Wasserabgabe von Blättern wohl zum größten 
Teil auf Konto der kutikulären Verdunstung gesetzt werden darf, näm- 
lich ein Welkungsversuch in voller Dunkelheit. 

Von einer großen Anzahl von Ericaceenarten wurden Zweige zwi- 
schen 22 und 23 Uhr eingesammelt. Unmittelbar nach dem Abpflücken 
sämtlicher Blätter eines Zweiges wurden diese zum ersten Male gewogen 
und, um eine gleichmäßige Verdunstung zu gewährleisten, auf Draht- 
gittern einzeln ausgelegt. Während der nächsten 24 Stunden wurden 
die Gewichtsverluste alle 2 Stunden bestimmt, darauf in längeren 
Zwischenräumen. Der Versuch fand statt in einem Dunkelzimmer, in 
dem nur während der Wägungen eine ausreichende Deckenbeleuchtung 
brannte. Zwischen den ersten beiden Wägungen fand die Flächen- 
bestimmung statt, so daß die Blätter noch nicht geschrumpft waren. 
Zu diesem Zwecke mußten die Blätter für 5—10 Minuten in ein helleres 
Zimmer gebracht werden, wodurch in dieser Periode Unregelmäßig- 
keiten in der Wasserabgabe entstanden, die aber für den Gesamtverlust 
und Verlauf der Wasserabgabe keine Rolle spielen. Nach Beendigung 
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des Versuches wurden alle Blätter bei 105° C zur Bestimmung des 
Wassergehaltes getrocknet. 

Bei den immergrünen Arten wurden alte und junge Blätter getrennt 
untersucht. Aber in allen Fällen wurden sie von denselben Zweigen 
genommen, so daß die festgestellten Unterschiede nicht auf individuelle 
Schwankungen zurückzuführen sind. 

Die von 13 Arten in 22 Gruppen uhhrend 100 Versuchsstunden er- 
haltenen umfangreichen Tabellen können nicht alle wiedergegeben wer- 
den, sondern wir müssen uns auf die für unsere Zwecke wichtigsten 
Zahlen beschränken. Wie bisher wurden auch in diesem Versuch die 
Verlustwerte zunächst auf die Flächeneinheit berechnet. Ganz abge- 
sehen von Schwankungen in den einzelnen Wägeperioden läßt sich 
dann keinerlei deutliche Beziehung zwischen der Struktur der einzelnen 
Arten und ihrer Flächentranspiration beobachten. 

In der Tabelle 13 sind die untersuchten Arten aufgeführt und ihre 
Oberflächenentwicklung und ihr Wassergehalt, bezogen sowohl auf das 
Frischgewicht als auch auf das Trockengewicht der Blätter, angegeben. 


Tabelle 13. Zusammenstellung einiger Werte aus dem Welkungsversuch. 























I IL | III IV | Vv } VI | VII 
Ober- br a Wasserverlust in mg, berechnet 
flächen- z 
4 Frisch- | Trok- | auf 1 adm in ll 
lung gewicht) kengew. 

61/,Std. | 1008ta. | 61/,Sta. | 1008ta. 

Rhod. nudiflorum . . . . . 1,56 | 74,3 | 201 51 427 10,7 | 92,3 
Andr. racemosa ...... 1,41 | 64,8 | 184 79 424 17,3 | 96,1 
Gayluss. baccata. ..... 1,34 | 62,2 | 164 93 402 13,1 | 88,0 
Rhod. indicum . . . . . . 1,18 | 63,8 | 175 85 | 443 15,6 | 84,7 
Rhod. myrtifolium jung. . . 1,15 | 73,8 | 282 55 | 270 8,2 | 48,0 
Clethra alnifolia. . . . . : 1,03 | 70,6 | 239 93 | 624 13,8 | 92,4 
Andr. floribunda jung. . . | 1,07 | 64,3 | 180 63 547 9,5 | 88,2 
Rhod. obtusum ...... 0,99 | 63,1 | 170 94 553 20,2 | 92,3 
Rhod. myrtifolium alt . . . | 0,88 | 63,4 | 172 97 | 602 12,7 | 86,5 
Andr. Catesbaei jung. . . . | 0,82 | 69,3 | 226 40 403 4,7 | 49,1 
Andr. floribunda alt. . . . | 0,81 | 55,1 | 123 65 569 8,5 | 75,0 
Rhod. viscosum . . . . . . | 0,77 | 63,3 | 172 145 721 20,0 | 85,5 
Andr. japonica jung. . . . | 0,76 | 63,4 | 172 64 526 9,6 | 49,5 
Kalmia latifolia jung . . . | 0,73 | 64,8 | 184 71 556 8,2 | 62,3 
Rhod. Catawbiense alt . . . | 0,68 | 60,1 | 151 43 364 4,3 | 42,2 
Rhod. Catawbiense jung . . | 0,62 | 76,9 | 337 56 425 4,5 | 35,0 
Kalmia latifolia alt . . . . | 0,57 | 58,0 | 141 59 615 5,7 | 61,5 
Andr. Catesbaei, 3jähr. . . | 0,57 | 69,3 | 226 40 | 403 4,7 | 68,2 
Andr. Catesbaei, 2jähr. . . | 0,50 | 60,7 | 153 100 | 664 8,2 | 54,9 
And. japonica |. : ... ... 0,48 | 60,8 | 155 98 681 7,8 | 47,0 
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In der Spalte IV und V dieser Tabelle ist auch die Verdunstung pro 
Quadratdezimeter in den ersten 6 1/, Stunden und in der ganzen, 100 Stun- 
den dauernden Versuchszeit eingetragen. Man sieht, daß die Zahlen in 
der nach fallender Oberflächenentwicklung geordneten Reihe regellos 
durcheinander stehen. 

Genaueren Einblick in den Verdunstungsvorgang von ein-, zwei- und 
dreijährigen Blättern von Andromeda Catesbaei und von A. racemosa 
gibt die Abb. 16. Die Wasserabgabe pro Flächeneinheit ist in dieser 
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Abb. 16. pr 4 = qdm/h von Andromeda Catesbaei (ausgezogene Kurven), 1 einjährig, 
3 dreijährig, und Andromeda racemosa (unterbrochene Kurve). 

Serie für die mesomorphe A. racemosa nicht höher als für die zwei- oder 

dreijährigen Blätter von Catesbaei. Nur die jüngeren Blätter von 

A. Catesbaei zeichnen sich durch schwächeren Wasserverlust aus. 
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Abb. 17. Wasserabgabe pro 1 g Frischgewicht für die gleichen Pflanzen wie in Abb, 16. 


Wie in den Transpirationsversuchen soll der Verlust weiterhin zu 
dem Frischgewicht der Blätter in Beziehung gebracht werden, wobei 
wir die Auswirkung der Oberflächenentwicklung erkennen können. Bei 
dieser Berechnungsweise zeigt sich nun auch wieder bei diesem Versuch 
eine klare Abhängigkeit der Wasserabgabe von der Struktur der Pflanze. 
Die mesomorphen Blätter verlieren mehr als die xeromorphen. Als 
Beweis seien wiederum nur die Zahlen für Andromeda Catesbaei und 
À. racemosa in der Abb. 17 dargestellt. Die Unterschiede, die sich bei 
Berechnung der: Flächenverdunstung bei den verschieden alten Blättern 
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von A. Catesbaei zeigten, fallen jetzt bei der Berechnung auf das Frisch- 
gewicht kaum ins Gewicht. Dagegen verläuft die Kurve für A. racemosa 
viel höher als die der drei Proben von A. Catesbaei. Der Verlust der 
mesomorphen Art ist pro 1 g Frischgewicht etwa dreimal so hoch als 
der der hartblättrigen Art. 

Diese Ergebnisse beweisen wiederum, was wir bereits bei unseren 
Versuchen am Tageslıcht sahen, nämlich, daß das Verhältnis des vor- 
handenen Wassers zur Oberfläche, das sich in der Oberflächenentwick- 
lung ausdrückt, von größerer Bedeutung ist als die Ausbildung der 
epidermalen Außenwände. Um diese Beziehungen noch deutlicher zu 
machen, ist es vorteilhaft, den Verlust in Prozent des ursprünglichen 
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Abb. 18. Abnahme des Wassergehaltes von den gleichen Pflanzen wie in Abb. 16 und 17. 


Wassergehaltes auszudriicken. Dabei ist der Anfangswassergehalt einer 
jeden Art der besseren Vergleichsmöglichkeit halber gleich 100 gesetzt. 

Die so berechneten Werte sind der Übersicht wegen in drei Abbil- 
dungen graphisch dargestellt, in denen die Kurven angeben, wieviel 
des ursprünglichen Wassergehaltes in jeder Periode noch vorhanden 
bzw. verloren ist. In der Abb. 18 finden wir die vollen Verlustkurven 
für die gleichen Andromeda-Blätter, die wir schon vorher betrachteten. 
Während wir keinerlei Beziehungen zwischen der Struktur und Flächen- 
verdunstung, deutliche zur Frischgewichtsverdunstung feststellen konn- 
ten, verläuft jetzt die Verdunstungskurve für die xeromorphe und 
mesomorphe Art ganz verschieden. Von A. Catesbaei verlieren die 
Blätter um so weniger Wasser, je jünger sie sind. Die jungen Blätter 
haben am Ende der Versuchszeit noch über 50% ihres anfänglichen 
Wassers, die 3 Jahre alten haben immerhin noch etwa 32%. Dagegen 
verdunsten die Blätter von A. racemosa von Anfang an bedeutend mehr 
und haben am Ende der Versuchszeit nur noch 3,9% des anfänglichen 
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Wassergehaltes, sind also beinahe trocken. Die Verdunstung dieser Art 
ist überhaupt die absolut höchste von allen 13 Arten. Vergleichen wir 
mit diesen Resultaten aus der Tabelle 13 die Werte für Oberflächen- 
entwicklung der Blätter, so sehen wir, daß Andromeda racemosa auch 
die höchste Oberflächenentwicklung besitzt, während die Blätter von 
A. Catesbaei nur geringe Oberflächenentwicklung haben. 

In der Abb. 19 sind in gleicher Weise alle untersuchten Rhododen- 
dron-Arten zusammengestellt. Die Kurven zerfallen auch hier in zwei 
Gruppen. Recht wenig Wasser, weniger als 40%, verlieren die xero- 
morphen Arten Rh. Catawbiense, alte wie auch junge Blätter, und die 
jungen Blätter von Rh. myrtifolium. Diese drei haben von den Rhodo- 
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Abb. 19. Abnahme des Wassergehaltes. 


dendron-Arten auch die geringste Oberflächenentwicklung. Stark ver- 
dunsten, mehr als 80% ihres Wassergehaltes, alle mesomorphen Arten 
und außerdem auch die alten Blätter von myrtifolium, die ja auch früher 
bereits wegen ihrer hohen Transpiration pro Frischgewichtseinheit 
auffielen. 

Genau so sehen wir eine Übereinstimmung zwischen Oberflächen- 
entwicklung und dem Wasserverlust in der Abb. 20. Die Mesomorphen, 
Clethra und die beiden in unseren früheren Transpirationsexperimenten 
nicht untersuchten sommergrünen Arten Gaylussacia baccata und @. re- 
sinosa haben die stärkste Wasserabgabe und gleichzeitig auch die größte 
Oberflächenentwicklung. 

Deutliche Unterschiede in dem Wasserverlust zeigen sich bei fast 
allen Arten bei den verschiedenaltrigen Blättern. Bei Andromeda flori- 
bunda und À. japonica verlieren die jungen Blätter mehr Wasser als 
die zweijährigen, haben aber auch eine größere Oberflächenentwicklung. 
Die jungen Blätter von A. floribunda, die sich in ihrer Oberflächenent- 
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wicklung den mesomorphen Arten nähern, verlieren auch ebensoviel 
Wasser wie letztere. Bei Rhododendron Catawbiense, Rh. myrtifolium 
und Andromeda Catesbaei dagegen ist es umgekehrt, da die jungen 
Blätter weniger verlieren als die alten. In diesen Fällen ist keine Pro- 
portionalität mit der Oberflächenentwicklung festzustellen, denn bei 
allen diesen Arten haben die jungen Blätter eine größere Oberflächen- 
entwicklung als die alten. Aber gleichzeitig haben sie auch einen höheren 
Wassergehalt. 

Die Ergebnisse dieses Welkungsversuches zeigen also in voller Über- 
einstimmung mit den Transpirationsversuchen, daß für die Wasser- 
abgabe weniger die Beschaffenheit der Blattoberfläche als vielmehr die 
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Abb. 20. Abnahme des Wassergehaltes. 


Oberflächenentwicklung maßgebend ist. Die Zahlen der Tabelle 13 
beweisen, daß es nicht etwa die absolute Höhe des Wassergehaltes einer 
Art ist, die die Höhe der Wasserabgabe bedingt, sondern das Verhältnis 
der Wassermenge zur Oberfläche, wobei mit steigender Oberflächen- 
entwicklung ein größerer Prozentsatz des Wasservorrates verloren wird. 

Ordnet man die Arten nach abfallender Oberflächenentwicklung an, 
wie es in der Tabelle 13 geschehen ist, so bekommt man eine Reihe von 
fallenden Wasserverlusten (Spalte VI und VII), mit nur zwei Ausnah- 
men, eben den jungen Blättern von Rh. myrtifolium und Andromeda 
Catesbaei. Am Anfange dieser Reihe stehen nur sommergrüne Arten 
und entsprechend wird die zweite Hälfte durch die winterharten Arten 
besetzt. Sehen wir von den beiden erwähnten Ausnahmen ab, so be- 
trägt der Verlust aller Arten bis einschließlich Rh. viscosum mehr als 75% 
ihres Vorrates. Die dann folgenden, alles xeromorphe Arten, verlieren 
in derselben Zeit weniger, größtenteils sogar ganz bedeutend weniger 
als 70%. 


Planta Bd. 16. 5 
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Schluß. 

Wenn wir in der vorliegenden Arbeit die Transpirationsgrößen xero- 
morpher und mesomorpher Arten miteinander verglichen und fanden, 
daß die xeromorphen Arten keine geringere Flächentranspiration auf- 
weisen als die mesomorphen, wie vielfach angenommen wird, so sei 
noch darauf hingewiesen, daß diese Untersuchungen und die daraus 
abgeleiteten Schlußfolgerungen nichts über die Transpiration von Xero- 
phyten aussagen wollen oder können. Der Ausdruck xeromorph ist aus- 
schließlich zur Kennzeichnung der Struktur gebraucht, während wir 
unter Xerophyten eine Standortbezeichnung verstehen. Besonders wenn 
wir das „Xerophytenproblem‘‘ oder den Standpunkt SCHIMPERs er- 
örtern wollen, muß man sich auch daran halten, was SCHIMPER unter 
Xerophyt verstand, nämlich Trockenpflanze. 

Xeromorphe Pflanzen dürfen aber nicht ohne weiteres als Xero- 
phyten angesehen werden, wie das von einigen Autoren geschieht. Ganz 
im Gegenteil sind xeromorph ausgebildete Arten in ihrer Lebensweise oft 
geradezu als hygrophil zu bezeichnen. Zu solchen gehört auch ein großer 
Teil xeromorph ausgebildeter Ericaceen, ebenfalls auch die meisten 
unserer Versuche. 

Recht deutlich zeigte das eine nähere Beobachtung der Standorte 
einiger in dieser Arbeit untersuchten, im atlantischen Nordamerika hei- 
mischen Arten. So beherbergt z. B. der Dismalsumpf in Virginien, ein 
äußerst feuchtes Gebiet, das durch hygrophile, mit Stelz- und Knie- 
wurzeln versehene Bäume wie Taxodium und Nyssa gekennzeichnet 
ist, etwa 20 Ericaceenarten, von denen eine ganze Reihe hartblättrig 
und xeromorph sind. Hier bilden stark xeromorph ausgebildete Erica- 
ceen mit ganz mesomorphen Arten feste Assoziationen, die besonders an 
offenen Plätzen dominieren. Mesomorphe Rh. viscosum, Clethra alnifolia, 
Andromeda racemosa und andere bilden durcheinander mit hartblättrigen 
Andromeda- und Kalmia-Arten dichtes Gestrüpp, das sich bis weit in 
den Sumpf vorstreckt. Von ariden Bedingungen des Bodens ist an 
solchen Standorten sicherlich nicht zu sprechen, höchstens sind die 
Pflanzen im Sommer hoher Temperatur und starker Strahlung aus- 
gesetzt. Aber diese werden ja auch ebenso gut von den weichblättrigen 
Arten ertragen. Andererseits findet man auch als typische Vorkommen 
für Andromeda azillaris, die der Andromeda Catesbaei morphologisch 
sehr ähnlich ist, gerade im tiefsten Schatten der Nyssa-Wälder, während 
die sehr mesomorphe Clethra alnifolia die lichteren Stellen solcher 
Wälder bevorzugt. | 

Dies sei zur Begründung der Warnung gesagt, Untersuchungen 
und Beobachtungen an xeromorphen Pflanzen auf Xerophyten über- 
tragen zu wollen. Dies tut z. B. auch SEYBOLD, der seine ganzen Aus- 
führungen und -Beweise zur Xerophytentheorie und die Kritik ökolo- 
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gischer Befunde an wahren Xerophyten zwar auf Untersuchungen an 
xeromorphen, aber nicht xerophytischen Arten basiert. Diesen Einwand 
gegen die Versuchspflanzen SEYBOLDs hat auch kürzlich bereits Maxt- 
MOV (1931) ausgesprochen, der darauf hinweist, daß die benutzten 
immergrünen Pflanzen gerade für tiefe Schatten sommergrüner Wälder 
charakteristisch sind, aber nie in trockenen Gebieten vorkommen. 
Ebendenselben Vorwurf erhebt STOCKER (1931) auch gegen die Ver- 
suchspflanzen von MITTMEYER (1930). 


Zusammenfassung. 


Es wird die Transpirationsgröße hartlaubiger (xeromorpher) und 
sommergrüner (mesomorpher) Ericaceenarten untersucht, zur Beant- 
wortung der Frage, wie groß die Auswirkung struktureller Eigenschaften 
auf die Wasserabgabe ist. 

Die untersuchten Arten werden charakterisiert durch anatomischen 
Bau der Blätter, Dicke der Kutikula und Epidermisaußenwände, Zahl 
und Größe der Stomata und durch Berechnung des Wassergehaltes, der 
Oberflächenentwicklung und des Sukkulenzgrades. In den meisten 
Eigenschaften sind xeromorphe und mesomorphe Arten recht ver- 
schieden. Vor allem besteht ein großer Unterschied in der Oberflächen- 
entwicklung, die für die sommergrünen Arten etwa doppelt so groß ist 
wie für die hartlaubigen. Xeromorphe und mesomorphe Arten sind 
unter sich jedoch recht ähnlich. 

Der tägliche Transpirationsverlauf wird gleichzeitig von mehreren 
Arten mittels automatischer Wagen verfolgt. Eine Auswertung auf 
Perioden von 30 Min. gibt gute Werte für die Maximaltranspiration und 
den Transpirationsgang im Verlaufe des Tages. Das Verhältnis von 
Maximaltranspiration zur achtstündigen Tagestranspiration ist fast 
immer genau dasselbe, unabhängig davon, wann die Versuche angestellt 
wurden, und auf welche Arten sie sich beziehen. In unseren Versuchen 
ist dies Verhältnis immer recht nahe 1:10. Die Betrachtung der 
Maximalwerte ergibt daher in unseren Versuchen kein anderes Bild wie 
die Betrachtung der Tagestranspiration. Da das Verhältnis von maxi- 
maler Wasserabgabe zur achtstündigen sowohl bei Pflanzen und den 
Atmometern mit nur wenigen Ausnahmen recht ähnlich ist, läßt sich 
auch hieraus ableiten, daß der Transpirationsverlauf unter den an- 
gewandten Versuchsbedingungen ein normaler war. Welkt die Pflanze 
durch gehinderte Wasseraufnahme, so daß die Kurven bereits früher 
als normal abfallen, so drückt sich das auch dadurch aus, daß dieses 
Verhältnis mehr von dem durchschnittlichen von 1:i0 abweicht. 

Die Transpirationswerte sind in allen Versuchen für 1 qdm Blatt- 
fläche in 30 Minuten mitgeteilt, da es zunächst auf ein Studium des 


Einflusses der transpirationshemmenden Eigenschaften der Blattober- 
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fläche ankam. Ein Vergleich dieser Werte für die Flächentranspiration 
gleichzeitig untersuchter Arten, gleichgültig ob der Maximal- oder 
Tagestranspiration, ergibt keinerlei feststehende Unterschiede zwischen 
xeromorphen und mesomorphen Arten. Auch eine Zusammenstellung 
aller Versuchsergebnisse durch Berechnung der relativen Transpiration 
(T/E) läßt keine deutlichen Unterschiede bei den untersuchten Arten 
hervortreten. Der Mittelwert der Transpiration aller mesomorphen 
Arten liegt um etwa 10% höher als der entsprechende Mittelwert aus 
allen xeromorphen Arten. Dieser Differenz kann aber keine entschei- 
dende Bedeutung beigemessen werden, um so weniger, als auch die in- 
dividuellen Schwankungen innerhalb einer Art sehr groß sind, obwohl 
die Transpirationswerte bereits aus großem Blattareal abgeleitet sind. 

Der Vergleich der Flächentranspiration aller Arten miteinander führt 
daher zu dem Schluß, daß die Beschaffenheit der Blattoberfläche, ins- 
besondere die Dicke der Kutikula und der Epidermisaußenwände, bei den 
untersuchten Ericaceen keinen wesentlichen Einfluß auf die Totaltrans- 
piration ausübt, wenigstens nicht bei genügender Wasserversorgung der 
Versuchspflanzen. 

Da die untersuchten Arten sich in der Oberflächenentwicklung stark 
unterscheiden, muß bei gleicher Flächentranspiration die Frischgewichts- 
transpiration unterschiedlich sein. Dies wird durch Umrechnung einiger 
Versuchsreihen bewiesen. Es zeigt sich dann eine deutliche Beziehung 
zwischen Oberflächenentwicklung und Frischgewichtstranspiration. Die 
Arten mit größter Oberflächenentwicklung (sommergrüne Arten) haben die 
höhere Transpiration pro Frischgewichtseinheit. Das bedeutet, daß die 
Gesamtstruktur des Blattes von ausschlaggebendem Einfluß für den 
Wasserverbrauch ist. 

Diese Ergebnisse aus den Transpirationsversuchen werden erhärtet 
durch die Bestimmung des Wasserverlustes von Blättern ohne Wasser- 
zufuhr in vollständiger Dunkelheit. Auch diese Versuche, bei denen es 
sich im wesentlichen um kutikuläre Verdunstung handeln dürfte, führen 
zu denselben Schlußfolgerungen wie die Transpirationsversuche. Wäh- 
rend in der Verdunstung pro Flächeneinheit zwischen mesomorphen 
und xeromorphen Arten kein Unterschied besteht, wird ein solcher 
ganz deutlich bei der Berechnung der Wasserabgabe von dem Frisch- 
gewicht oder dem vorhandenen Wasser. 

Ganz allgemein kann aus diesen Versuchen an Ericaceen gefolgert 
werden, daß es ganz unmöglich ist, aus der morphologischen Struktur eines 
Blattes ohne weiteres auf die Höhe der Wasserabgabe zu schließen, und 
daß es ebenso unberechtigt ist, anzunehmen, daß Arten mit dicker Kutikula 
oder sonstigen, die kutikuläre Transpiration hemmenden Eigenschaften 
eine geringe Transpiration der Flächeneinheit besitzen müssen. 
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ÜBER DIE SCHLEUDERBEWEGUNG DER EXPLODIERENDEN 
STAUBGEFÄSSE UND STAMINODIEN 
BEI EINIGEN URTICACEEN. 


Von 
GEORG MOSEBACH. 
Mit 13 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 5. November 1931.) 


Einleitung. 

Im Mittelpunkt vorliegender Arbeit steht das Problem: Erfolgt die 
Explosionsbewegung der Urticaceenstamina bei Einwirken von Außen- 
faktoren auf Grund einer einfachen mechanischen Auslösung des Span- 
nungsausgleichs, wie ASKENASY (1880) und Prerrer (1881) vermuteten, 
oder besteht die noch keineswegs gesicherte Annahme zu Recht (STÂHELIN 
1721, Mepicus 1803, Nasse 1815, GoEBEL 1924), daß der Auslösung der 
Schleuderbewegung ein Reizvorgang zugrunde liege? Nach GoEBEL 
handelt es sich bei dem Schnellvorgang wenigstens zum Teil um ,,Reiz- 
bewegungen“, wie sie bei anderen Pflanzen, Sparmannia, Opuntia u. a., 
weit verbreitet sind. 

Diese Fragestellung erfordert zunächst exakte Messungen an leben- 
dem Material, die die Bedingungen für das Zustandekommen der Schnell- 
bewegung experimentell erfassen. Weiter liegt noch immer als Voraus- 
setzung für jede derartige Untersuchung die Notwendigkeit vor, eine 
anatomische Basis zu schaffen. Auf die Abbildungen in der sonst so treff- 
lichen Arbeit Askenasys konnte nicht zurückgegriffen werden. 

Um ein sicheres Experimentieren zu gewährleisten, wurden Arten ge- 
wählt, die größere Staubgefäße besitzen. Als solche gelangen im ersten 
Teil der Arbeit Staubgefäße von Laportea moroides, Pellionia Daveauana, 
Pilea Spruceana und Pilea serpyllifolia zur Untersuchung. Der zweite 
Teil der Arbeit beschäftigt sich mit der Fruchtausschleuderung durch 
Staminodien bei Pilea-Arten, einem Vorgang, der zwar schon von GOEBEL 
(8) erwähnt wurde, von dem aber bis jetzt weder genauere anatomische 
noch physiologische Daten bekannt waren. 

Meinem hochverehrten Lehrer, Herrn Privatdozenten Dr. F. OVER- 
BECK möchte ich auch an dieser Stelle für das rege Interesse, das er dem 
Fortschreiten meiner Arbeit entgegenbrachte, sowie für die vielerlei An- 
regungen auf das herzlichste danken. 
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I. Teil. Explodierende Staubgefäße. 
1. Filamente. 
A. Laportea moroides. 

Laportea moroides ist eine strauchige Urticacee, deren Vorkommen 
nach BAYLEY (3) auf Queensland beschränkt ist. Die vier Stamina der 
männlichen Blüte sitzen vor vier Sepalen, die sich mit ihren Blatträndern 
und Blattspitzen eng übereinanderschieben. Die Stamina sind in der 
Knospenlage ohne scharfen Knick einwärts gebogen und halten die An- 
there zwischen dem unteren Abschnitt des Filaments und dem ansehn- 
lichen Rudiment eines Pistills fest eingepreßt (Abb. 1). 

Auf frühem Stadium, schon vor der ag. der Anthere, biegt 
sich das Organ nach in- 
nen ein. Dies wird er- 
reicht durch hyponasti- 
sches Wachstum des Fi- 
laments. Dadurch wird 
die Unterseite des Fa- 
dens convex. Dem hy- 
ponastischen Wachstum 
folgt epinastisches, wo- 
durch die Epidermis der | 
Filamentoberseite und 
zwei bis drei ihr folgen- 
de subepidermale Zell- 
schichten zwangsläufig 
in Falten gelegt werden, 
da dieeingekrümmtela- 4,1, Zope world, rations, map Dit Das 
ge des Filaments nicht blatt zur Hälfte, ebenso die vordere Theka der linken Anthere 


x entfernt. In der Mitte das Fruchtk t. Der Maß- 
mehr aufgegeben werden stab gibt die relative Größe eines Millimeters wieder. 


kann. 

Trotz wiederholter Beschreibung des Urticaceenfilaments kam es den 
Autoren immer nur auf eine Darstellung des Filamentabschnitts an der 
Umbiegungsstelle an. Bei genauerem Zusehen muß man aber das reife 
Filament in drei Abschnitte verschiedener Funktion gliedern, für die ich 
folgende Bezeichnungen wähle: 

1. Filamentbasis. Damit sei der Abschnitt bezeichnet, der vom 
Blütenboden bis zu der Filamentstelle reicht, an welcher oberseits die 
Rippen beginnen (Abb. 2). 

2. Filamentmittelstück. Der Filamentteil, dessen Vorderseite ge- 
rippt ist. 

3. Filamentspitze. Ein ziemlich biegungsfester Teil, der mit einem 
Gelenk zum Konnektiv überleitet. 
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Welche Unterschiede der Funktion und des Baues diese Einteilung 
rechtfertigen, läßt der mediane Längsschnitt eines zurückgeschlagenen 
Filaments von Laportea moroides erkennen. 

a) Die + gerade, bei Laportea nicht deutlich entwickelte Filament- 
spitze, die auch in der Zwangslage wesentliche Spannungsdifferenzen 
nicht ausbildet, stellt einen Hebel dar, über den während des Schleuder- 
vorgangs die Bewegungsenergie auf die Anthere übertragen wird. 

b) Die Filamentbasis ist in der 

Ebene, die man parallel zur Vorder- 

e oder Hinterseite legen kann, etwa dop- 

= pelt so breit wie das Filamentmittel- 
stiick. In der Filamentbasis folgen im 
medianen Langsschnitt auf die schma- 
len langgestreckten Epidermiszellen der 
Oberseite einige Schichten großer polv- 
edrischer Zellen, die in der Längsrich- 
tung des Filaments ihre größte Ausdeh- 
nung haben. Sie erstrecken sich bis 
zum Gefäßbündel, das median, aber 
etwas nach der Unterseite zu liegt. Auf 
der Unterseite bestehen zwischen Ge- 
fäßbündel und Epidermis wenige Rei- 
hen langer, schmaler Zellen, deren 
Längsachse parallel zum Gefäßbündel 
orientiert ist. Zwischen den Paren- 
chymzellen befinden sich feine, lange. 
von Luft erfüllte Interzellularen, die die 
Filamentbasis in der Organrichtung 
ER En ed durchziehen. Dieser Abschnitt des Fi- 


ein explodiertes Filament von Laportea laments bewirkt hauptsächlich die Off- 
paw = — x. Male gr nung der geschlossenen Blüte !. 
seite, « Unterseite. Erklärung der Buch- c) Die eigentliche Schnellbewegung 


staben im Text. 
R führt das Filamentmittelstück aus. 





1 Das Zurückbiegen der Perigonblätter ist kein aktiver Vorgang und beruht 
auf folgenden Ursachen: Kurz vor der Reife erhöhen die Parenchymzellen der 
Oberseite durch Wasseraufnahme ihr Volumen. Dafür kann ich keine direkten 
Messungen anführen, sondern stütze mich auf später mitzuteilende Beobach- 
tungen, die diesen Schluß zulassen, sowie auf die Tatsache, daß in geöffneten 
und explodierten Blüten die Filamentbasis fleischiger und dicker erscheint als 
in geschlossenen. Die Zellen der Oberseite strecken sich dabei in der Längs- 
richtung des Filaments und erzeugen eine Druckkraft, die die Filamentbasis 
nach außen zu biegen sucht. Unterstützend wirkt die Zugkraft der Unterseite. 
die durch das Verkürzungsbestreben der negativ gespannten Zellen der Fila- 
mentunterseite hervorgerufen wird. Beide Spannungen drängen zum Aus- 
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Hier stellen die Parenchym- wie die Epidermiszellen der Oberseite 
schmale, zartwandige Zylinder dar, an deren Enden flache Kuppen auf- 
sitzen (Abb. 3). Die Zellen erleiden in der Zwangslage eine elastische De- 
formation und sind gruppenweise in Falten zusammengepreßt, die bis 
20 an der Zahl quer über die Oberseite des Fadens laufen und tiefe Ein- 
senkungen zwischen sich führen. 

ASKENASY gibt eine ähnliche Beschreibung von Parietaria erecta. Zwar 
teilt er das Filament nicht in Abschnitte ein, doch ist anzunehmen, daß es sich 
um das Filamentmittelstück handelt. In seiner Abbildung zeigt jedoch das 
Parenchym der Oberseite ganz unregelmäßigen Bau. Da Askenasy Alkohol- 
material verwandte, liegt die Vermutung nahe, daß y 
durch Schrumpfungen der hochturg ten Zellen 
keine natürlichen Verhältnisse vorlagen. Meine 
Schnitte stammen sämtlich nur von frischem Ma- 
terial, das direkt von der Pflanze weg verarbeitet 
wurde. Soeben losgeschleuderte Filamente von 
Parietaria officinalis zeigten die gleiche Gestalt 
und Anordnung der Zellen wie Laportea-Filamente. 
Legt man die Schnitte in 70%igen Alkohol, so 
verkürzen sich allerdings die Zellen beträchtlich 
in der Längsrichtung. o 

Von der Wirkungsweise des Filamentmit- 
telstücks können wir uns zunächst folgendes 
vorläufiges Bild machen. Die elastisch ver- 
zerrten Zellwände der oberseitigen Zellen su- 
chen die Spannungen durch eine Streckung 
der Zellen in Richtung ihres größten Durch- 
messers auszugleichen. Umgekehrt wirkt die N 
unter Zugspannung stehende Filamentunter- \ N 
seite, deren Parenchym sich aus schmalen, Abb. 3. Laportea moroides. Längs- 

. . schnitt durch das Filamentmittel- 
zylindrischen Zellen engen Lumens zusam- stück eines zurückgeschlagenen 
mensetzt, die nicht ganz die Länge der spindel- ® 0 ite, « Unterseite. 

res 4 2 7 72 X. Schraffiert das GefaBbiindel. 
förmigen Epidermiszellen der Unterseite er- 

reichen. Die Filamentspannung resultiert demnach aus Zugspannung 
der Unter- und Druckspannung der Oberseite, die dann während der 
heftigen explosionsartigen Schleuderbewegung verschwinden. 

Die Wirkungsweise des Filamentmechanismus beruht also auf einem 
Ausgleich von Spannungen, die sich während des Heranwachsens des 
Filaments in immer höherem Maße ausbilden. Dabei ist die Blütenöff- 
nung, die sich durch allmähliche Volumenänderung der basalen Filament- 
zellen vollzieht, von dem eigentlichen Schleudervorgang zu trennen. Die 
Schleuderbewegung wird durch die plötzliche Gestaltveränderung der de- 











gleich, der einsetzt, wenn die Perigonblätter auseinanderweichen. Wir müssen 
betonen, daß dieser Vorgang sich unabhängig von der „Explosion‘ der Blüte 
vollzieht und lange vor der Schleuderbewegung der Filamente beendet sein kann. 
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formierten Zellen verursacht. Hierbei ist keine Volumenänderung (weder 
durch Wasseraufnahme noch -abgabe) im Spiel. 

Über die Blütenöffnung und die Schleuderbewegung finden sich in der 
Literatur unklare Vorstellungen. Beide Vorgänge seien deshalb kurz für 
Laportea moroides beschrieben. Die Perigonblätter weichen meist kurz 
vor dem ,,Explodieren“ der Stamina durch den Druck der basalen Fila- 
mentabschnitte auseinander, so daß in der Blütenhülle schmale Öffnungs- 
spalten entstehen. Über kurz oder lang schnellt dann ein Filament plötz- 
lich aus einem Spalt hervor, ihm folgen sogleich oder später die anderen 
Filamente. Das Filament rollt sich blitzartig um, wobei die Anthere mehr 
als einen ganzen Bogen einer Spirale beschreiben kann. Im angenom- 
menen Falle, der nur beim Zurückschlagen höchstgespannter Filamente 
eintritt, schlägt die Anthere 
seitlich am Filament vorbei; 
das Filament krümmt sich also 
aus der Ebene heraus, die man 
median durch dasGefäßbündel 
eines in Zwangslage befind- 
lichen Staubfadens legen kann 
(Abb. 4; auch bei Parietaria 
off. zu beobachten). Alle Fila- 
mente einer Blüte rollen sich 
nach derselben Seite ein. 

Wenn die Beschreibung des 
anatomischen Baues der Fila- 


mente sogleich mit der Schil- 

Abb.4. Laportea moroides. Schnellage eines reif: : . 
Stamens; die Anthere ist seitlich am Filament vedbet- derung ihrer Funktion ver- 
geschlagen. knüpft wurde, so war das 


nur berechtigt, wenn sich jetzt experimentelle Daten anschließen, die die 
behaupteten Tatsachen belegen können. Zunächst konnte experimentell 
nachgewiesen werden, daß die Unterseite des Filaments in der Zwangs- 
lage unter starken Zugspannungen steht. 





T- 





Zur Durchführung der Messung wurden geschlossene männliche Blüten von 
der Pflanze abgetrennt und unter dem Binokular in Plastilin eingekittet. Die 
Blüte mußte im Plastilinblock so angeordnet sein, daß ein durch Abpräparieren 
eines halben Perigonblattes freigelegtes Filament in einer Ebene parallel zur 
Zeichenebene lag. Die Zeichenebene ihrerseits war senkrecht zur Achse des 
rechten Tubus des Binokulars orientiert. Dann wurde noch die dem Beschauer 
zugekehrte Theka entfernt, worauf der eingekriimmte Staubfaden in Seiten- 
ansicht zu beobachten war. Nachdem die Umrisse des Filaments in Zwangslage 
gezeichnet waren, wurde durch einen Schnitt an vorgemerkter Stelle die Filament- 
spitze vom Mittelstück abgetrennt. Das Filament schlug zurück, und sofort wur- 
den die Umrisse des Filaments in der neuen Lage durch Zeichnung festgehalten. 

Diese Versuchsanordnung verband die Vorteile binokulären Präparierens 
mit der Möglichkeit, rasch ein genaues Bild des Fadens zu entwerfen. Bei einiger 
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Übung ist das ganze Experiment in I—2 Minuten durchzuführen, in welcher 
Zeit keine störende Verdunstung eintritt. Die Länge der Rückenflanke vor und 
nach dem Schleudervorgang wurde an den Zeichnungen gemessen und die Ver- 
kürzung errechnet. Von den reifen Filamenten gelangten nur solche zur Aus- 
wertung, bei denen die Anthere nicht seitlich am Filament vorbeigeschlagen war. 
(Sonst Meßfehler durch Herausdrehen aus der Zeichenebene!) 

Für unreife Filamente, die sich höchstens bis zur Geradstreckung auf- 
richteten, ergaben sich folgende Verkürzungen: 11,6, 11,8, 3, 10,6, 14, 
12, 11, im Mittel 10,6%. 

Reife Filamente (alle Stadien von mittelschnellem Aufrichten bis zu 
raschem Zurückschlagen) zeigten eine Verkürzung um 15, 24,4, 19,2, 15,9, 
20, 16, 17, 24%, im Mittel ergäbe das eine Verkürzung der Rückenflanke 
um 20,3% . 

Diese Zahlen zeigen, daß die Spannung der Rückenflanke mit zu- 
nehmender Reife steigt (durch den Ausschluß der reifsten Filamente sind 
höchste Werte wohl gar nicht erfaßt worden), sie zeigen außerdem im 
Gegensatz zu einer Darstellung ASKENASYs, daß insbesondere die Unter- 
seite aktiv am Schleudervorgang beteiligt ist. 

Die gleiche Versuchsanordnung erlaubte auch, eine Verlängerung der 
Oberseite während des Schleudervorgangs zu messen. Es ist nicht zu ver- 
hehlen, daß an dem eingekrümmten Filament nicht genau zu ersehen ist, 
wie tief die Einschnitte zwischen die Rippen einspringen. Immerhin 
kommt man aber bei genauester Abschätzung und Zeichnung zu einer 
Verlängerung von 25%, die einen Mittelwert von acht Messungen dar- 
stellt, ein Betrag, der durch kleine Beobachtungsfehler sicher nicht ganz 
aufgehoben wird. 

Natürlich taucht nun sofort die Frage auf: Wäre es nicht möglich, 
daß durch die Verlängerung der Oberseite die Rückenflanke zusammen- 
gepreßt wird? In diesem Falle erfolgte nämlich die gemessene Verkür- 
zung nicht aktiv durch Verkürzung der Zellen, sondern allein oder zum 
Teil durch Kompression der Zellen. Wenn eine Kompression wegen einer 
fehlenden medianen Widerlage auch nicht sehr wahrscheinlich war, so 
mußte zur Entscheidung dieser Frage doch wieder zum Experiment ge- 
griffen werden. Mit einer feinen, scharf geschliffenen Nadel wurde unter 
dem Binokular die Rückenflanke eines zurückgeschlagenen Filamentes 
abpräpariert. Während des Abtrennens konnte man keine Verlängerung, 
auch keine Krümmungsänderung wahrnehmen, was geschehen wäre, 
wenn eine Kompression seitens der Vorderflanke vorgelegen hätte. Auch 
rollt sich ein Stück Rückenflanke eines in Zwangslage präparierten Fila- 
ments selbständig nach außen um. Die Rückenflanke verkürzt sich dem- 
nach aktiv beim Schleudervorgang, was später zu erörternde Versuche 
noch einwandfreier verbürgen werden. 
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B. Pellionia Daveauana. 

Einen anderen morphologischen und anatomischen Typus stellt Pel- 
lionia Daveauana dar, eine in unseren Gewächshäusern vielfach kulti- 
vierte Art, die in Cochinchina beheimatet ist. In der geschlossenen männ- 
lichen Blüte überdachen fünf nicht verwachsene Sepalen fünf ein- 
gekrümmte Stamina (Abb. 5). Diese finden an dem winzigen rudimen- 
tären Pistill keinen Widerstand, während das Fruchtknotenrudiment bei 
Laportea wohl als Hemmungsorgan in Betracht kommt. Weiter be- 
schreibt das Filament in der Zwangslage keinen gerundeten Bogen, son- 
dern weistan der oberen Umbiegungs- N AN 
stelle zwei schwach hervortretende \\ 
Knickstellen auf. Außerdem ist es an 
der Umbiegungsstelle breiter als an 








Abb.5. Pellionia Daveauanu. Geschlossene Abb. 6. Pellionia Daveauana. Längsschnitt 
männliche Blüte, die Perigonblätter zum Teil durch ein Filament an der Umbiegungsstelle, 
entfernt. Die Stamina befinden sich in Zwangs- Filament in Schnellage. o Oberseite, « Unter- 
lage. An einer Theka ist das Aufrißband voll- seite. 60 X. Die Interzellularen, deren Durch- 
ständig sichtbar. messer die doppelte Zellwanddicke kaum über- 

steigt, wurden wie in Abb. 3 nicht berücksichtigt. 


der Basis, verhält sich demnach in diesem Punkte gerade umgekehrt wie 
Laportea. 

Auch der anatomische Bau zeigt Abweichungen vom Laportea-Typus. 
Die Oberseite bildet nur drei bis fünf Rippen aus. Dann sind ihre Paren- 
chymzellen an der Umbiegungsstelle höchstens von halber Größe der 
unterseitigen Parenchymzellen, die ihrerseits die Länge von 500 u er- 
reichen, dünnwandig sind und im Längsschnitt (Abb. 6) rechteckig er- 
scheinen. GOEBEL (9) spricht von einer kollenchymatischen Verdickung 
dieser Zellen, was ich jedoch nicht bestätigen kann. Dagegen ist ein wohl 
ausgebildetes Interzellularensystem vorhanden. Im Gegensatz zu La- 
portea ist das Parenchym der Hinterflanke mächtiger entwickelt als das 
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der Vorderflanke, wodurch das Gefäßbündel mehr auf die Oberseite des 
Filaments zu liegen kommt. Für die Epidermiszellen der Oberseite kön- 
nen wir noch eine Besonderheit verzeichnen. Sie haben im turgeszenten, 
kompressionsfreien Zustand eine gefältelte Oberfläche durch quer zur 
Längsrichtung angeordnete Einknickungen der Zellwand. Entsprechend 
sind die schmalen radialen Längswände im Tangentialschnitt schwach 
wellenförmig gebogen. 

Der andere anatomische Aufbau prägt sich auch in einer für Pellionia 
typischen Schnellage aus. 
In ihr ist die Gliederung 
des Filaments in drei 
Abschnitte verschiedener 
Funktion deutlich zu er- 
kennen. Gut ausgebildet ist 
der basale Entfaltungsme- 
chanismus, der die Blüte 
vor dem Explodieren soweit 
öffnet, daB dieeingekrümm- 
ten Stamina fast in einer 
Ebene rosettenförmig aus- 
gebreitet sind. (Man ver- 
gleiche Abb. 1,4, 7 und die 
Skizzen der Schnellagen 
und der Zwangslagen kurz 
vor dem Explodieren in 
Abb. 9.) Wesentlich ver- 
schieden von Laportea ver- 
hält sich das den Schleuder- 
mechanismus darstellende 


Filamentmittelstück, das Abb. 7. Pellionia Daveauana. Isoliertes Stamen einer weit 


das Filament wohl zurück- geöffneten Blüte in Zwangslage, darunter in Schnellage. 
hl läß he ich Die nach auswärts gebogene Filamentbasis zeigt deutlich 
schlagen läßt, esaber nicht gen Mechanismus der Blütenöffnung. » Perigonblatt, 


weit umrollt, ja noch nicht a RiBlinie. 

einmal das Filament zur Geradestreckung führt. Diese Schnellage ist 
wahrscheinlich durch die bedeutende Entwicklung des Parenchyms der 
Unterseite bedingt. Distal schließt sich dann der als Hebel dienende 
gerade Spitzenteil an. 





C. Pilea. 

Pilea Spruceana und P. serpyllifolia sind Schattenpflanzen der tro- 
pischen Regenwälder der Neuen Welt, P. Spruceana ist in Peru zu Hause, 
P. serpyllifolia bewohnt Mexiko, 

Die Filamente stehen im Bau dem Pellionia-Typus nahe. Auch die 
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Zwangslage erinnert an die von Pellionia, zeigt nur den Unterschied, daß 
die Knickstellen stärker ausgeprägt sind. Die Oberseite ist wieder ge- 
rippt, aber nur etwas geringer als bei Laportea. Unter der Epidermis be- 
finden sich langgestreckte, dünnwandige, parenchymatische Zellen, die 
auf der Filamentoberseite um weniges kürzer als auf der Unterseite sind, 
sich aber sonst nicht voneinander unterscheiden. 

Im Diagramm der männlichen Blütte treffen sich vier Stamina, ein 
Fruchtknotenrudiment und vier Perigonblätter. Letztere sind ver- 
wachsen und bilden eine geschlossene Hülle, welche später an zwei Tren- 
nungslinien aufreißt, die über den Scheitel der Blüte ziehen und sich dort 
überkreuzen. Meist kurz nach dem Aufreißen der Blütenhülle explo- 
dieren auch die Staubgefäße. 

Der Öffnungsvorgang bei Pilea Spruceana vollzieht sich bei ungestör- 
tem Entwicklungsablauf in der Weise, daß das reifste Filament den 
Zwangsverband sprengt, indem es das ihm zugehörige Perigonblatt an 
dessen Verwachsungsnähten lostrennt. Dann öffnet sich die Blüte, indem 
auch die anderen Sepalen an den Trennungslinien auseinanderweichen. 
Schließlich explodieren die Staubgefäße, nachdem die Blüte weit ge- 
öffnet ist und nehmen eine Schnellage ein, die der von Pellionia gleich- 
kommt, nur ist die Filamentspitze gebogen und nach hinten über- 
gekrümmt. 


Ein Seitenblick auf die Verhältnisse bei einheimischen Urticaceen 
bringt nichts Neues. Die anatomischen Befunde bei Parietaria officinalis 
verlangen eine Zuordnung der Gattung zum Laportea-Typus, ebenfalls 
Urtica-Arten, die untersuchten einheimischen wie U.cannabina. Bei 
GOEBEL (9) findet sich eine Skizze einer entfalteten U. dioica. Diese 
dürfte jedoch nicht das Bild einer reifen explodierten Blüte wiedergeben, 
denn höchst gespannte Filamente nehmen die Laportea-Schnellage ein. 


2. Antheren. 

Die Frage nach dem Ausgleichswiderstand, der ein verfrühtes Los- 
schnellen der Anthere unterbindet, wurde in der Literatur verschieden 
beantwortet, ja, ihr bisweilen auch nur eine untergeordnete Bedeutung 
beigemessen. Neben einer Erklärung (GOEBEL), daß einfache Klemm- 
wirkung zur Hemmung ausreiche, findet man die Annahme ausgesprochen 
(ASKENASY, PFEFFER [15]), daß durch die Pressung der Organe in der 
Blüte zugleich ein gewisses Anhaften der Anthere an das Filament erzielt 
würde. 

Es ist schon physikalisch schwer vorstellbar, wie aus einer Druck- 
wirkung ein Anhaften entspringen soll, doch wird diese Annahme noch 
unwahrscheinlicher, wenn man an eine Beobachtung denkt, die gelegent- 
lich an weit geöffneten Blüten von Pellionia Daveauana zu machen ist. 
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In diesen Blüten stehen die Antheren ganz gewiß nicht mehr unter Druck, 
doch kommt es vor, daß einzelne Stamina einer zum Teil schon explo- 
dierten Blüte bisweilen bis zu 12 Stunden in Zwangslage verharren, ehe 
sie losschlagen. Diese Beobachtung sowie einige weitere zwingen uns zu 
der Annahme, daß die Anthere durch ein Klebemittel dem Filament an- 
haften muß. 

Wird die Umbiegungsstelle eines Staubfadens von Laportea durch- 
schnitten, so schlagen die beiden Filamentstücke zurück, ohne die An- 
there abzureißen. Das abgetrennte obere Filamentstück steht also noch 
durch die Anthere mit der Filamentbasis in Verbindung. Entfernt man 
darauf vorsichtig alle Antherenteile bis auf die anhaftenden Valven, so 
lassen sich die Valven am Schluß des Experiments durch Zug allmäh- 
lich von der Filamentbasis ablösen. Sie fallen nicht plötzlich ab, was ge- 
schähe, wenn sie das Filament zwischen sich eingeklemmt hätten. Auch 
fehlen an den von mir untersuchten Urticaceenfilamenten Buchten, in 
die die Antheren eingreifen könnten, um sich am Filament festzu- 
klammern. 

Ferner sieht man häufig, daß an der Basis explodierter Filamente 
Reste der Antherenwand haften. Das Zurückschnellen fand in diesen 
Fällen eben statt, nachdem die starken Zugkräfte des Filaments die An- 
therenwand zerrissen hatten. Dabei blieben die fest anhaftenden Teile 
der Antherenwand am Filament kleben. 

Nach alledem können wir nicht umhin anzunehmen, daß das Anhaften 
der Anthere ein wirkliches Ankleben ist. Dieses Ergebnis verlangt die 
Vorstellung, daß Anthere und Filamentbasis durch einen Klebstoff zu- 
sammengehalten werden. Leider war es nicht möglich, weder einen sol- 
chen durch eine mit der Klebrigkeit in Verbindung stehende Veränderung 
der Filamentoberfläche zu erkennen, noch ihn durch Reagenzien sichtbar 
zu machen oder seine Herkunft festzustellen. Die Befunde lassen des- 
halb die Annahmen zu, daß das Anhaften die Folge einer kutikulären Ver- 
klebung ist, oder daß es durch einen in minimalen Mengen ausgeschie- 
denen Klebstoff erzeugt wird. Gewisse Versuche (S. 94 usf.) werden die 
letzte Vermutung wahrscheinlich machen. 

Diese Art der Antherenfixierung ist wichtig für die Frage der Reiz- 
barkeit der Filamente, worauf ich schon jetzt vorgreifend hinweisen 
möchte. 

Mit dem Fortfall äußerer Ausgleichswiderstände, die das Filament in 
Zwangslage pressen könnten, wie verwachsene Perigonblätter oder ein 
ansehnlich entwickeltes rudimentäres Pistill, geht eine Erhöhung der 
Klebewirkung einher. So werden Filamente von Pellionia durch einen 
festen Klebeverband in Zwangslage gehalten, während bei Laportea, 
Urtica und Pilea die Anthere bloß schwach an die Filamentbasis angeklebt 
ist. Bei den letztgenannten ist es fast unmöglich, die Filamente in 
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Zwangslage zu isolieren, bei Pellionia gelingt das in den meisten Fällen. 
Auch das ist ein Hinweis dafür, daß das Ankleben nicht durch Pressung 
geschieht, sonst müßten die geschilderten Verhältnisse gerade umgekehrt 
liegen. 

Der Bau der Antherenwand verdient wegen der Ausbildung eines be- 
sonderen Trennungsgewebes noch kurze Schilderung. Ein Staubbeutel 
öffnet sich, indem jede Theka an einer Trennungslinie über die ganze 
nicht angeklebte Seite des Pollenfaches aufreißt (Abb. 8). Das scheint 
STAEDTLER (17) übersehen zu haben, wenigstens findet man in seiner 
Arbeit keinen entsprechenden 
Hinweis. Von den fünf Zell- 
schichten, die bei der Anlage 
der Anthere noch vorhanden 
sind, werden drei Zellschich- 
ten im Verlaufe der Entwick- 
lung resorbiert, so daß die reife 
Antherenwand, wie STAEDTLER 
fiir Urticaceen im allgemeinen 
nachwies, aus einer Epidermis 
und einem nicht als Faser- 
schicht ausgebildeten Endo- 
thecium besteht; im Extrem 
ist sogar nur eine Schicht vor- 
handen. 

Bei Pellionia Daveauana 
{ 7 sind die Zellen der beiden Wan- 

= Lf dungsschichten diinnwandig, 
Abb. 8. Laportea moroides. Epidermis der Antheren- im Längsschnitt rechteckig 
wandung; ein RENE dem Trennungs- und langgestreckt. Das in 
Form eines Aufrißbandes aus- 
gebildete, vier bis fünf Zellreihen breite Trennungsgewebe wird dagegen 
von wesentlich kleineren Zellen gebildet, die senkrecht zur Längsachse 
der übrigen Antherenwandungszellen gestreckt sind. Beim Zurück- 
schlagen des Filamentes öffnet sich die Anthere längs dieses Bandes, 
indem die Zellen des Trennungsgewebes vornehmlich an ihren Mittel- 
lamellen auseinanderweichen. Eine Amyloidmittellamelle, die für viele 
Trennungsgewebe charakteristisch ist, ist nicht nachzuweisen (ZIEGEN- 
SPECK 19). 

Vielfach wurde die Beobachtung gemacht, daß die Antherenwandungszellen 
eines gerade zurückgeschnellten Staubgefäßes abgestorben waren. In diesem 
Fall, der immer bei ganz reifen Blüten vorlag, die lange Zeit geöffnet waren, 
ehe sie spontan explodierten, plasmolysierten in Kochsalzlösung nur die Zellen, 
die zum Konnektiv überleiteten, während in allen anderen Zellen der Proto- 
plast koaguliert war. Auch zeichnete sich die Mehrheit der Zellen durch einen 
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grobkörnigen Inhalt aus, der mit Kaliumbichromat Gerbstoffreaktion gab, wäh- 
rend man für gewöhnlich nur vereinzelt auf derart veränderte Zellen stößt. Auf 
jüngerem Stadium führen diese Zellen (Antherenwand dreischichtig) eine bis 
vier große, stark lichtbrechende Flüssigkeitsvakuolen, die sich durch Kalium- 
bichromat rotbraun, durch Methylenblau grünlichblau färben. Einen Hinweis, 
daß wir es mit einem sauren Körper zu tun haben, geben uns die entsprechenden 
Zellen von Pellionia pulchra und Pilea Spruceana, deren Zellsaft durch Anthozyan 
leuchtend rot gefärbt ist. 


Über den Zeitpunkt des Aufreißens findet man in der Literatur ab- 
weichende Angaben. ASKENASY schreibt, daß ‚ein Staubgefäß plötzlich 
zurückschnellt. Gleichzeitig reißt die Anthere in zwei Längsrissen aui“. 
Dagegen bemerkt STAEDTLER, daß ,,das eigentliche erste Aufreißen der 
Loculi schon in der Knospenlage erfolgt‘. Doch kann man auch in reif- 
sten Blüten die Antheren frei präparieren, ohne daß die Antherenwand 
aufreißt, wenn man nur vorsichtig genug und ohne Druck die Perigon- 
blätter von der Blüte entfernt. Das gelang sogar bei den überaus druck- 
empfindlichen Antheren von Laportea, deren Valven schon bei mäßigem 
Anblasen an den Rißlinien auseinanderweichen. 

Man begegnet bei STAEDTLER außerdem der Auffassung, daß die Val- 
ven mit dem Septum verwachsen seien. „Jedenfalls genügen schon ganz 
geringe Veränderungen der Außenbedingungen, . . . um die Valven vom 
Septum um ein Geringes loszutrennen.‘‘ In reifen Antheren ist aber jede 
Verbindung zwischen Scheidewand und Aufrißband aufgehoben. Bei 
Laportea ist ein Septum vorhanden, das ziemlich weit in das Pollenfach 
hineinragt, die Theka jedoch keineswegs in zwei geschlossene Loculi 
trennt. Pellionia Daveauana zeigt in reifen Antheren als Septum nur 
noch einen schmalen Randsaum, während bei Pilea und Parietaria die 
Scheidewand fast völlig verschwunden ist. Mit der Reduktion der An- 
therenwand und ihrer Umbildung zu passiver Öffnungsweise ist eben 
auch trühzeitig eine Resorption des Septums eingetreten. 

Zusammenfassend läßt sich über die Öffnungsweise sagen, daß die 
Anthere längs einer Trennungslinie erst zu Beginn des Schleudervor- 
gangs aufgerissen wird mit der Einschränkung, daß bei Laportea und 
vielleicht auch bei anderen Formen, bei denen ein gut entwickeltes 
Fruchtknotenrudiment einen erheblichen Ausgleichswiderstand bietet, 
die Öffnung der Anthere durch deren langsames Vorbeigleiten am Pi- 
stillrudiment schon vor der eigentlichen Schnellbewegung bewirkt wer- 
den kann. 


3. Osmotische Untersuchungen an den Geweben 
des Filamentmechanismus. 

Zu Beginn des Streckungswachstums sind reduzierende Zucker als 
osmotisch wirksame Substanzen nur auf der Unterseite des Filaments 
nachzuweisen. Dies Verhalten zeigen junge Filamente von Laportea 

Planta Bd. 16. 6 











82 G. Mosebach: Über die Schleuderbewegung 


moroides, die noch keine Spannung aufweisen!. An ihnen konnten am 
Filamentstück stärkster Krümmung reduzierende Zucker in den Paren- 
chymzellen der stärker wachsenden Unterseite nachgewiesen werden, 
ebenso in den Parenchymzellen unterhalb der Biegungsstelle, sonst fiel 
die Reaktion im Gewebe der Rückenflanke gleichmäßig schwach aus; in 
der Vorderflanke unterblieb sie. Hier kann übrigens erwähnt werden, 
daß alle Zellen des jungen Filaments Chlorophylikörner und große 
Mengen zusammengesetzter Stärkekörner führen. Sogar die Epidermis 
der Unterseite enthält Stärkekörner, während Parenchym- und Epi- 
dermiszellen der Oberseite fast restlos von ihnen ausgefüllt werden. 

Mit zunehmender Reife des Filaments verschwindet die Stärke bei- 
nahe vollständig. Das Filament wird heller, durchsichtig, während es 
vorher grüngelb war, und in den Zellen bemerken wir neben dem farb- 
losen Zellsaft nur noch das Wandprotoplasma von geringer Mächtigkeit 
und einen der Wand ansitzenden Zellkern. Man kann vermuten, daß die 
Stärke in osmotisch wirksame Substanzen umgewandelt wird. Dafür 
spricht, daß in reifen Filamenten der Zuckernachweis in allen Zellen ge- 
lingt. Kupferoxydul fällt dabei besonders reichlich im Parenchym der 
Oberseite aus, also in Zellen, in denen gerade im Jugendstadium die Re- 
aktion negativ verläuft. Man wird wohl nicht fehlgehen, wenn man eine 
Überführung der Speicherstärke in Zucker annimmt, zumal anderweitig 
in den heranreifenden Schwellgeweben vieler Turgeszenz-Schleuder- 
mechanismen die gleiche Erscheinung wiederkehrt (OVERBECK 14). 

Zuerst verschwindet die Stärke im Schwellgewebe des basalen Fila- 
mentteils (ebenso bei Parietaria officinalis). Gleichzeitig findet dort eine 
Erhöhung des osmotischen Wertes der Zellen statt. Es wurde der os- 
motische Wert bei Grenzplasmolyse für die Parenchymzellen der Vorder- 
seite bestimmt. In Zellen mittelreifer Filamente lag er bei 0,34 mol. Rohr- 
zucker und etwas darunter, während er in Zellen maximal gespannter 
Filamente auf 0,40—0,50 mol. Rohrzucker anstieg._Diese Verschiebung 
des osmotischen Wertes warf die Frage nach dem Verhalten anderer Fila- 
mentteile auf. Leider war es wegen des Stärkereichtums nicht möglich, 
in jungen Filamenten Grenzplasmolysen zu beobachten. Jedoch waren 
mittelreife und reife Filamente einer Beobachtung eher zugänglich. 

Bei der Kleinheit der Objekte erwies es sich am günstigsten, ganze Fila- 
mente in das Plasmolytikum zu tauchen. Zum besseren Eindringen des Plasmo- 
lytikums wurden die Filamente an einer seitlichen Flanke ihrer ganzen Länge 


ı Zur Orientierung über den Zuckergehalt bediente ich mich einer von 
A. Meyer vorgeschlagenen Methode. Es wurde in der Weise verfahren, daß 
ganze Filamente unter einem unterlegten Deckglas in gesättigte, wässerige 
CuSO,-Lösung gelegt wurden, diese nach 1/,—1 Stunde abgesaugt und durch 
eine Lösung von 10 g Seignettesalz und 10 g Kalihydrat in 10 g H,O ersetzt 
wurde. Gelindes Erwärmen führte dann in den Zellen zur TRoMMERschen 
Reaktion. . 
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nach angeritzt oder auch halbiert, aber es war unmöglich, brauchbare Schnitte 
herzustellen. Die Zellen platzten infolge ihrer hohen Turgorspannung bei ge- 
ringem Druck, der beim Schneiden nicht zu vermeiden war, und starben ab. 

Bei der Bestimmung des osmotischen Wertes mußte ich mich innerhalb 
der Grenzen bewegen, die angeben, ob eine Plasmolyse eintritt oder ausbleibt, 
und konnte die Annahme, daß in diesem Bereich der Grenzwert liegt, nur durch 
wenige, zufällige Beobachtungen einer Grenzplasmolyse stützen. Man wird 
dieses Ermittelungsverfahren wohl erlauben, wenn man bedenkt, daß in einer 
Blüte niemals zwei Filamente gleicher osmotischer Zustandsgrößen zur Ver- 
fügung stehen, und weiter berücksichtigt, daß man selten zwei Blüten der 
gleichen Reife miteinander vergleichen kann. 

In Tabellel stehen die durch viele Messungen belegten osmotischen 
Werte. Als Plasmolytikum diente volumennormale Rohrzuckerlösung, 
in Gegenversuchen chemisch reine Saccharoselösung. Wie Abb. 2 zeigt, 
wurde das Filament in Bezirke eingeteilt, wobei a, f, g Gewebeteile der 
Filamentbasis andeuten sollen, das Gewebe an der Übergangsstelle 
Filamentbasis—Mittelstück, b, c, d, à, k, l, m Gewebeteile des Mittel- 
stücks, e Epidermis der Filamentspitze. Die jeweils niedrigen Zahlen 
geben Konzentrationen an, bei denen keine Plasmolysen eintraten, die 
höchsten geben die Konzentrationen wieder, bei denen Grenzplasmo- 
lysen oder Plasmolysen stärkeren Grades herrschten. Die Kontrolle des 
Plasmolysegrades erfolgte nach */,—2stiindigem Einwirken des Plas- 
molytikums. 


Tabelle 1. 
I. Reife Filamente: II. Mittelreife Filamente: 
a 0,28—0,34 mol. Rohrzucker 
b 0,40—0,54 ,, . 0,30 mol. Rohrzucker 
c 0,54—0,58 „ ” 
d 0,54—0,58 „ ‘> 0,32 „ ” 
e 0,54 99 „ 
f 0,40—0,50 ,, = 0,34 „ PR 
g 0,30—0,40 ,, ” 
h 0,22—0,38 „ ” 
i 0,50 ” PR 
k 0,48—0,50 ,, . 0,52 „ 9 
l =m 050 ,, PR 


Ein Vergleich unreifer mit reifen Filamenten bestätigt ein Zunehmen 
des osmotischen Wertes in den verschiedensten Gewebeteilen. Weiter ist 
das osmotische Gefälle in der Epidermis der Vorderseite reifer Filamente 
hervorzuheben, wo die höchsten Werte in dem beim Schleudervorgang 
mechanisch wirksamen Teil gefunden werden. Selbstverständlich kann 
man bei dem Versuch, sich auf diese Art über die genaue Verteilung der 
osmotischen Werte in einem reifen Filament zu orientieren, gewisse Be- 
denken nicht verschweigen, die sich dagegen erheben, daß die Werte an 
Filamenten gemessen wurden, die sich jedenfalls in nicht ganz gleich- 
artigen Reifezuständen befanden. Man wird also bei vorsichtiger Be- 

6* 
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wertung der Messung besser sagen, die höchsten osmotischen Werte be- 
finden sich im Schleuderapparat, in der Filamentbasis sind sie geringer. 
Daß zumindest diese Fassung den Verhältnissen gerecht wird, zeigt die 
Gestaltveränderung, die ein reifes zurückgeschlagenes Filament während 
eines 3stündigen Aufenthalts in 0,53 mol. Rohrzuckerlösung erfuhr. Im 
Plasmolytikum nahm die Krümmung des Mittelstücks in der gleichen 
Weise zu wie in Wasser (siehe S. 87), das Plasmolytikum war also wenig- 
stens für die oberseitigen Zellen hypotonisch. Die Filamentbasis verlor 
beträchtlich an Volumen, der osmotische Wert ihrer Zeilen lag demnach 
unter dem des Plasmolytikums. Um den Einwand zu entkräften, daß 
vielleicht eine Schädigung der Zellen eingetreten wäre, wurde das Fila- 
ment nach dem Versuch in Wasser übergeführt. Hier erfolgte eine weitere 
Umkrümmung des Mittelstücks im gleichen Sinne wie vorher, und die 
Filamentbasis erhöhte ihr Volumen über das Maß der Schnellage hinaus. 
Geben die osmotischen Werte auch keine genaue Vorstellung von den 
herrschenden Turgorverhältnissen, da weder Gewebedruck noch Saug- 
kraft einer Messung zugänglich sind, so gewähren sie doch einen gewissen 
Einblick in die bei der Reife eintretenden Änderungen des Turgors, die 
sich mit dem Schwanken des osmotischen Wertes einstellen müssen. 
Wollten wir die Annahme machen, daß uns die osmotischen Werte ein 
Bild des Turgormechanismus verrieten, so kämen wir zu folgender Vor- 
stellung : Die mit dem Stärkeschwund in der Filamentbasis einhergehende 
Erhöhung des osmotischen Wertes bewirkt eine Turgorsteigerung der 
Zellen, wodurch der oben besprochene Blütenöffnungsmechanismus in 
Bewegung gesetzt wird. Im Filamentmittelstück führt die Hydroly- 
sierung der Stärke zum Anstieg des Zuckerwertes, wodurch durch den 
steigenden Turgordruck einerseits die Filamentspannung dauernd zu- 
nimmt, andererseits ein Einknicken der Zellmembranen verhindert wird. 
Anderen Verhältnissen begegnen wir bei Pellionia Daveauana. Alle 
Zellen des Fades, selbst die unreifer Filamente, sind stärkefrei. Hingegen 
sind von jungen Stadien an die Zuckerreaktionen, deren Änderung mit 
zunehmender Wachstumsspannung sich in der für Laportea geschilderten 
Weise wiederholt, viel kräftiger als bei Laportea. Entsprechend liegen in 
reifen Filamenten auch die osmotischen Werte ziemlich hoch. Erreichen 
sie doch in den Parenchymzellen der Filamentspitze Werte bis zu 0,80 mol. 
Rohrzucker. Sie fallen im Mittelstück auf 0,76—0,70 mol.: Zellen des 
Schwellgewebes der Filamentbasis ergaben höchste Werte auf der Ober- 
seite mit 0,68, 0,64, 0,54 mol. Rohrzucker, auf der Unterseite etwas we- 
niger. Wesentliche Differenzen der osmotischen Werte zwischen Ober- 
und Unterseite konnten jedoch nicht herausgeschält werden. Die Epi- 
dermis zeigt Plasmolysen im Bereich von 0,45 mol. Rohrzucker. 
Pellionia begoniifolia und P. pulchra, Arten, die besonders große Fila. 
mente besitzen, weichen von diesem Verhaltungsmodus wieder ab. Hier 
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wird in sämtlichen Epidermis- und Parenchymzellen der Oberseite bis 
zum Gefäßbündel und nur bis dort Stärke gespeichert, die erst kurz vor 
dem Explosionsvorgang verschwindet. 

Eine weitere Neuigkeit bieten Pilea-Arten. In den dünnwandigen 
Zellen befinden sich große, meist kugelige, stark lichtbrechende Ein- 
schlüsse, die als Flüssigkeitsvakuolen auftreten und sich durch Behand- 
lung mit Kaliumbichromat in rotbraune Massen verwandeln. Eisenalaun 
in alkoholischer Lösung färbt sie braungelb, Eisenchlorid in ätherischer 
Lösung bläulich bis braun, 0,4% Osmiumsäure erzeugt zu Beginn der 
Reaktion blaue, später blauschwarze, bisweilen auch bräunliche Farb- 
töne, Kupferazetat färbt braun, manche Vakuolen fast schwarz. Dem- 
nach sind dies Gerbstoffe führende Vakuolen. Ihr Vorkommen ist jedoch 
nicht auf die Filamente beschränkt; wir finden sie auch in den Blatt- 
geweben, doch scheinen sie in den Filamenten in direkter Beziehung zur 
Schnellbewegung zu stehen, da sie fast ausschließlich auf die Zellen der 
Oberseite verteilt sind, während sie auf der Unterseite höchst vereinzelt 
auftreten. Beiläufig sei bemerkt, daß die Filamente! von Pellionia Da- 
veauana und P. begoniifolia völlig frei von Gerbstoffvakuolen sind, ob- 
wohl solche in den Blättern und hier reichlicher als bei Pilea sich wieder- 
finden, hauptsächlich in der Epidermis und dem Wassergewebe, daneben 
dann im Palissaden- und Schwammparenchym. Das Auftreten der Gerb- 
stoffvakuolen in den Zellen gerade der komprimierten Flanke wird aber 
keinem reinen Zufall unterliegen und könnte vielleicht eine ökologische 
Bedeutung in dem Sinne haben, daß die Gerbstoffe an einer Erhöhung 
der Zellsaftkonzentration beteiligt sind. Denn das auffallende Verhalten 
der komprimierten Flanke anderen Filamentteilen gegenüber bei den 
übrigen untersuchten Gattungen steht immer in Beziehung zu osmotisch 
wirksamen Substanzen. Man denkt an Laportea, wo die Oberseite der 
Rückenflanke gegenüber eine erheblichere Zuckerreaktion aufweist, an 
Pellionia begoniifolia und P. pulchra, deren Filamentoberseiten vor- 
wiegend Stärke speichern, um sie später zu hydrolysieren, und nicht zu- 
letzt an die noch zu vermerkende Tatsache, daß sich auch bei Pilea die 
Änderung der Zuckerkonzentration mit dem Heranwachsen des Fila- 
ments in der charakteristischen Weise wiederholt, und gerade sie fällt 
qualitativ viel schwächer aus als bei Pellionia. Doch lassen meine Unter- 
suchungen hinsichtlich der osmotischen Wirksamkeit der Gerbstoffe keine 
Schlüsse zu, die über eine reine Vermutung, wie sie übrigens auch für an- 
dere Objekte schon ausgesprochen wurde (v. GUTTENBERG?), hinausgehen. 





ı Einige dem Konnektiv benachbarte Epidermiszellen der Oberseite führen 
wie ein Teil der Antherenwandungszellen grobkörnigen Inhalt, der Gerbstoff- 
reaktion gibt, indessen finden sich keine Vakuolen. 

2 v.G.: „Studien über das Verhalten des immergrünen Laubblattes der 
Mediterranflora zu verschiedenen Jahreszeiten.“ Planta 1927. 
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Stärkekörner werden gelegentlich nur in verschwindend geringer 
Menge bemerkt. Der plasmolytisch gemessene osmotische Grenzwert 
liegt für die Epidermiszellen des Spitzenteils zwischen 0,35—0,40 mol. 
Rohrzucker, für die Parenchymzellen zwischen 0,35—0,45 mol. Für die 
Epidermis- bzw. Parenchymzellen des unteren Filamentteils wurden Be- 
träge von 0,35—0,40 mol. Rohrzucker als Grenzwerte gefunden. 

Im Anschluß an diese Untersuchungen wurde der Frage nachgegangen, 
ob die in den Filamenten herrschenden osmotischen Werte sich in den 
Rahmen der Zellsaftkonzentrationen einfügen, die der P‘lanze in anderen 
Geweben zur Verfügung stehen. Hierzu wurde plasmolytisch der osmo- 
tische Wert bei Grenzplasmolyse (Si,) für die einzelnen Blattgewebe er- 
mittelt, daneben eine Konzentrationsbestimmung des Preßsaftes ganzer 
Blätter auf kryoskopischem Wege! durchgeführt. Die Messungen wurden 
alle um die gleiche Tageszeit angestellt und lieferten die in Tabelle 2 


























wiedergegebenen Zahlen. 
Tabelle 2. 
Laportea Pellionia | Pilea 
moroides Daveauana | Spruceana 
L 
Epidermis | Grenzplasmolyse bei 
u. Wasserge- | .... mol. Rohrzucker u | 0,19 | 0,14 
webe, Sept. Saugkraft des Zell- 
1931, 10 Uhr | inhalts in Atm. (Si,) 4,80 8,60 
Schwamm-  Grenzplasmolyse bei | 
parenchym,  ....mol. Rohrzucker — | 0,55 0,49 
Sept. 1931, Saugkraft des Zell- | 
10 Ubr inhalts in Atm. (Si,) | 12,88 12,50 
Palissaden- Grenzplasmolyse bei 
parenchym, . mol. Rohrzucker _ 0,62 — 
Sept. 1931, Saugkraft des Zell- | 
10 Uhr inhalts in Atm. (Si,) | 15,90 | 
PreBsaft Gefrierpunkts- | 
der Blatter, erniedrigung in °C . | 0,564 | 0,396 0,564 
12.IX.31,  Saugkraft des Preß- | | 
10 Uhr safts in Atm. . . . . 6,58 | 4,77 | 6,58 
Filamente  Gemessene Saug- | | 
kräfte bei Grenzplas- | | 
molyse in Atm. um 13,00| bis 21,00| um 10,00 





1 Es wurde mit einem Kryoskop nach BuRIAn-DRUCKER gearbeitet. Die 
abgelesenen Gefrierpunktserniedrigungen sind nach einer Tabelle von HARRIS 
und GorTNER in Atmosphärenwerte umgerechnet. 
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Pellionia Daveauana entwickelt in der Blattepidermis und dem 
Wassergewebe eine Saugkraft (Si,) von 4,8 Atm., im Schwammparen- 
chym eine solche von 12,88 Atm., im Palissadenparenchym von 15,90 
Atm. Der kryoskopisch ermittelte Wert der Blattpreßsaftkonzentration 
von 4,77 Atm. weicht scheinbar stark ab. Seine geringe Höhe erklärt 
sich daraus, daß er einmal einer Saugkraft bei normalem Volumen der 
Zelle entspricht, also Si, wiedergibt, und daß andererseits die großen 
Epidermis- und Wassergewebszellen in hervorragender Weise am Aufbau 
des Blattes beteiligt sind. Daß der Wert aber unter den osmotischen 
Wert der Epidermiszellen herabsinkt, könnte vielleicht durch eine nicht 
auszuschaltende Fehlerquelle mitbedingt sein, die dadurch entstand, daß 
bei der mechanischen Auspressung des Zellsafts der Schleim der Schleim- 
zellen nicht restlos erfaßt werden konnte und für die Messung verloren 
ging. Dagegen gibt Pilea mit einer Preßsaftkonzentration von 6,58 Atm. 
gut einen Mittelwert für die osmotischen Daten. 

Ein Vergleich dieser Werte mit den für die Filamente ermittelten 
zeigt, daß bei Pilea die Zellsaftkonzentration der Filamentzellen nicht 
über die der Schwammparenchymzellen hinausgeht, daß also die Turgor- 
spannung des Filamentmechanismus nicht durch besonders hohe osmo- 
tische Kräfte bedingt wird. Für Laportea dürfte auf Grund des kryosko- 
pisch ermittelten Wertes der Blattpreßsaftkonzentration von 6,58 Atm. 
das gleiche gelten. Nur Pellionia übersteigt mit 21 Atm. in den Filament- 
zellen die Saugkraft Si, des Palissadenparenchyms von 15,9 Atm., fällt 
somit etwas aus dem Rahmen der Zellsaftkonzentrationen heraus, die die 
Pflanze in anderen Geweben zu entwickeln vermag. 


4. Verhalten der Filamente in Wasser und in einem Plasmolytikum, 

Werden Filamente von Laportea nach dem Losschnellen in Wasser ge- 
legt, so verstärken sie ihre Krümmung (Abb. 9,3). Das Krümmungsmaß !/r 
(r bedeutet den Radius des Schmiegungskreises, der der Krümmung des 
gemessenen Filamentteiles entspricht) des Filamentmittelstücks änderte 
sich dabei im Mittel bei 15 Versuchen um 43%. Es ist klar, daß die wei- 
tere Umkrümmung des Fadens durch Wasseraufnahme der Zellen ge- 
schieht, die ja dem reinen Wasser gegenüber eine höhere Saugkraft be- 
sitzen als vorher im Zellverband, wozu sich noch eine weitere Erhöhung 
durch den Wegfall des Gewebedruckes der Zwangslage addiert. Die 
Krümmungsbewegung in Wasser vollzieht sich so rasch, daß schon nach 
7 Min. Stillstand der Bewegung eintritt, d. h. nach dieser Zeit ist die 
maximale Turgorspannung erreicht. 

Mißt man die durch Wasseraufnahme bewirkte Veränderung des 
Filaments, indem man seine Gestalt vor und nach der Wasseraufnahme 
zeichnet (ausgeführt mit Mikroskop und Zeichenapparat), so kommt man 
zu einer Verlängerung der Unterseite um 6, 4,5, 4,9, 5,5%: + 5,2% im 
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Mittel, zu einer Verlängerung der Oberseite um 14,3, 19,6, 10,6, 33, 
16,6% : + 18,8% im Mittel. 

Berechtigt uns dieses Verhalten zu der Annahme, daß die Verlänge- 
rung der Oberseite die Krümmungsbewegung in Wasser diktiere? Wohl 
nicht, denn eine isolierte Rückenflanke krümmt sich im Sinne der Schnell- 
bewegung in derselben Weise und anscheinend auch in viel stärkerem 
Maße um, als dies ein intaktes Filament tut. So verhielt sich sogar eine 
abgetrennte Rückenflanke, an der ich bloß vier Zellenlagen zählen konnte, 
von denen also wohl mindestens eine durch gelegentliches Anschneiden 
der Zellen in ihrer Wirkung ausscheiden mußte. Wenn demnach in drei 

Laportea Pellionia Zellenlagen schon eine Ge- 
webespannung vorhanden 
ist, die hinreicht, in Wasser 
zumindest die gleiche Um- 
krümmung zu vollführen, 
wie das ganze Filament, so 
kann im ganzen Filament 
nicht der Oberseite allein 
die aktive Rolle der Krüm- 


3 
er mungsbewegung in Wasser 
zugeschrieben werden. Die 
er aa > Oberseite hemmt sogar die 
Riickenflanke in der Aus- 
et führung der Bewegung, da 
4 plasmolysiert letztere allein in Wasser 


Abb. 9. Skizze der Formen, die das Filament einnehmen eine stärke Umkrümmung 
kann. Die Linien entsprechen der unterseitigen Begren- = 2 
zung des Filaments vom Blütenboden bis zum Konnektiv. €rfährt als im Zellverband. 


4 = Stadium 3 plasmolysiert. Auch krümmt sich eine iso- 
lierte Vorderflanke in Wasser kaum um und erfährt hauptsächlich eine 
Verlängerung. Wir sehen also, daß vor allem die Zellen der Rücken- 
flanke für die Umkrümmung eines in Wasser liegenden Filaments verant- 
wortlich zu machen sind. 

Dieses Verhalten gewährt uns zugleich noch einmal einen Einblick in 
die Wirkungsweise des Schleudermechanismus. Nach Aufhebung der 
Hemmung erfolgt die Schnellbewegung, an der Vorder- wie Rückenseite 
aktiv beteiligt sind. Dabei sind die Gewebespannungen in den Flanken 
derart, daß jede Flanke einzeln auch die Schnellbewegung ausführen 
könnte, wenn nur die Spannungsgröße dazu ausreichte. Die Vorderflanke 
würde das Filament bloß geradestrecken, die Rückenflanke aber eine 
weite Umrollung des Filaments besorgen. 

Legt man zurückgeschnellte Filamente von Pilea Spruceana in Wasser, 
so krümmen sie sich nicht weiter um. Es wird wohl das Volumen des 
Filaments geändert, nicht aber die Krümmung, von unvermeidlichen ge- 
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ringen Formveränderungen abgesehen, auch nicht nach Zeiten bis zu 
4 Stunden. Dieses Verhalten erklärt sich aus dem fast symmetrischen 
Bau der Vorder- und Hinterseite, der bloß eine gleichsinnige Streckung 
des Gewebes beider Seiten zuläßt. Außerdem liegt kein osmotisches Ge- 
fälle zwischen den beiden Flanken vor. Auch eine isolierte Rückenflanke 
behält in Wasser die Krümmung der Schnellage bei. 

Genau so verhält sich Pellionia, wenn nicht, was häufig eintritt, die 
Zellen der Oberseite nach der Schnellbewegung absterben. Dann krüm- 
men sich die Filamente im Wasser nach wenigen Minuten wieder ein- 
wärts, sodaß sie nach 5 bis 7 Stunden die Zwangslage erreicht haben. 

Es bedarf wohl kaum einer Erwähnung, daß soeben zurückgeschla- 
gene Filamente, die mit einer Rohrzucker- oder Kochsalzlüsung plasmoly- 
siert wurden, nicht mehr die Zwangslage einnahmen (Abb. 9). Ebenso 
hebt ein Plasmolytikum die Krümmung einer isolierten Rückenflanke 
nicht ganz auf, auch nicht die einer bloß drei Zellschichten führenden 
Rückenflanke von Laportea. Der Wasserentzug verkleinert wohl das 
Zellvolumen, deformiert die Zellen aber nicht in einer der Zwangslage 
entsprechenden Weise. Der Versuch bestätigt, daß das Filament die 
durch die Steifheit seiner Zellmembranen vorgeschriebene Gestalt nicht 
in der Zwangslage findet, sondern in einer der Schnellage ähnlichen. 

Andererseits haben in Zwangslage plasmolysierte Filamente ihre 
Schnellkraft verloren. Sie richten sich nach Aufhebung der Hemmung 
langsam aus der Zwangslage auf, so weit, als es die Elastizität ihrer Zell- 
wände erfordert. Außer dem Turgordruck sind also an der Schnell- 
bewegung keine weiteren Kräfte beteiligt. 


5. Elastische Dehnbarkeit und stoffliche Zusammensetzung 
der Zellmembranen. 

Welch großen Zug- bzw. Druckspannungen die Zellmembranen in der 
Zwangslage ausgesetzt sein müssen, lassen die Zahlen über die Verkür- 
zung der Unterseite beim Schnellvorgang erkennen. Für Laportea mo- 
roides wurden Werte angegeben, die im Mittel 20,3% betrugen. Die De- 
formationen, die die Gewebe dabei in der Zwangslage erleiden, sind nur 
bei einer hohen elastischen Membrandehnbarkeit der Zellen möglich. Daß 
diese Eigenschaft allen Zellen des Filamentes zukommt, mögen einige 
Daten bestätigen. 


Gezeichnet wurde der Umfang einer Zelle bei maximaler Turgorspannung 
(Zelle in Wasser liegend) und im plasmolysierten Zustand, dann die Verkürzung 
des Umfangs in Prozenten errechnet (Verkürzung des Umfangs bezogen auf 
den Umfang bei maximaler Wandspannung). Die Verkürzung gibt uns ein 
Maß für die Dehnung der Zellmembran. 


Bei Laportea moroides erfuhren die Parenchymzellen der basalen Fila- 
mentoberseite eine Verkürzung von 24, 26, 17,6, 22,6, 29,4: 23,9% im 
Mittel, die dem Gefäßbündel anliegenden Parenchymzellen der Oberseite 
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von 13, 8: 10,5%, Zellen des subepidermalen Gewebes der Unterseite 
von 15,9, 12,5, 15,7: 14,7%, die Epidermiszellen der Unterseite von 18, 
18, 19,8, 17, 22, 20, 17: 18,8% im Mittel. 

In derselben Höhe liegen die Werte, die für Pellionia Daveauana ge- 
funden wurden. Die Parenchymzellen der Filamentoberseite verkürzten 
ihren Umfang um 22,6, 17,8, 24, 22, 20: 20,1%, die großen Parenchym- 
zellen der Unterseite im Filamentmittelstück an der Biegungsstelle um 
25,7, 22,6, 25,7, 26: 25% im Mittel. 

Aus diesen Zahlen geht die große elastische Dehnbarkeit der Zell- 
wände hervor!. Hand in Hand damit geht eine charakteristische Mem- 
branbeschaffenheit. Es zeigen nämlich die dünnen Zellmembranen auf 
Filamentober- wie -unterseite bei allen untersuchten Arten hinsichtlich 
ihrer stofflichen Zusammensetzung dasselbe Bild. Bei einer Zellwand- 
dicke, die zwischen 2,5—3 u schwankt, erscheinen die Membranen homo- 
gen, und einige Reaktionen, die uns über die Natur der Membranstoffe 
Auskunft geben sollten, verliefen in derselben Weise für Filamente von 
Laportea, Pilea, Pellionia, wie auch, was vorweg genommen sei, für die 
Staminodien von Pilea Spruceana. 

Mit dem Mikrotom wurden Schnitte von Material hergestellt, das in 
Chromessigsäure fixiert und in Paraffin eingebettet worden war. Die 
24 u dicken Schnitte wurden mit Glycerineiweiß auf Objektträger auf- 
geklebt und den zu besprechenden Reaktionsmitteln ausgesetzt. 

Kupferoxydammoniak: 3 Tage mit Kupferoxydammoniak vorbehan- 
delt, färbten sich die Schnitte nicht mit Chlorzinkjod, dagegen tiefblau 
mit Methylenblau, orange- bis ziegelrot mit Safranin, dabei sofortige Ent- 
färbung nach Ansäuerung mit Essigsäure. Rutheniumrot färbte die 
Schnitte leuchtend karminrot. 

Kupferoxydammoniak und H,SO,: Zur Entfernung der Zellulosen und 
Hemizellulosen kamen die Schnitte 4 Tage in Kupferoxydammoniak, 
darauf noch 8 Stunden in 5%ige kalte Schwefelsäure. Die Schnitte waren 
nicht zerfallen und gaben die charakteristischen Pektinreaktionen mit 
Safranin, Methylenblau und Rutheniumrot. 

5% Schwefelsäure: Die Schnitte lagen 24 Stunden in 5%iger kalter 
Schwefelsäure, um Hemizellulosen zu entfernen. Nach der Behandlung 
hatten die Schnitte das gleiche Aussehen wie vorher. An Reaktionen 
seien erwähnt: Jodjodkali + Schwefelsäure conc. ergab vorübergehende 
kurze Blaufärbung, dem sofort eine Auflösung der Zellwände folgte. — 
Chlorzinkjod färbte kräftig blau, ebenso Methylenblau. 


1 Die Zahlen liegen zum Teil wesentlich höher als die, welche man über 
die Zellverkürzung bei einigen anderen Turgeszenz-Schleudermechanismen findet 
(von Impatiens mit 35,6% abgesehen): OVERBECK (14) maß für die Schwell- 
gewebszellen von Dorstenia eine Verkürzung um 13,3%, von Ozalis acetosella 
um 19,4%. f 
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Die angeführten Reaktionen sprachen also für vorhandene Zellulosen, 
Hemizellulosen und Pektine und ließen erkennen, daß vorzüglich Stoffe 
der beiden letzten Gruppen am Aufbau der Membranen beteiligt sein 
werden, da die Zellulosereaktion immer sehr schwach ausfiel. Dies wäre 
auch mit der hohen Elastizität und Dehnbarkeit der Zellwände gut in 
Einklang zu bringen. 


6. Ein Vergleich der Urticaceenfilamente mit anderen 
Turgeszenz-Schleudermechanismen. 


v. GUTTENBERG (10) rechnet die Urticaceenfilamente zu den Turges- 
zenz-Schleudermechanismen, weist ihnen aber aus mir nicht ersichtlichen 
Gründen eine vermittelnde Stellung zwischen Turgormechanismen und 
Variationsbewegungen zu. Für das Vorliegen eines reinen Turgormecha- 
nismus sind folgende wichtige Punkte anzuführen : 

1. Die Schnellbewegung erfolgt einmalig und ist irreversibel. 

2. Die Filamentspannung kommt durch das antagonistische Verhalten 
lebender Zellen zustande und wird durch hohe Turgordehnung * bedingt. 
Beim Explodieren erfolgt eine Streckung der Zellen in der Organrichtung 
auf der Oberseite, eine Verkürzung in gleicher Richtung auf der Unter- 
seite. Auffällig ist nur, daß die Zellen auf beiden Flanken in der Be- 
wegungsrichtung gestreckt sind, denn in der Bewegungsrichtung ge- 
streckte Zellen sind uns bis jetzt bei reinen Turgeszenzschleuderern nur 
bei der von v. GUTTENBERG (10) untersuchten Cyclanthera explodens 
bekannt. 

3. Wie in den unreifen Schwellgeweben anderer Turgeszenz-Schleuder- 
mechanismen — Ozalis, Impatiens (OVERBEOK [14]) — findet man in un- 
reifen Filamenten von Laportea, Parietaria, Urtica, Pellionia begoniifolia 
stets reichlich Stärke vor. Dem im letzten Reifungsschritt einsetzenden 
Stärkeschwund läuft eine Erhöhung des osmotischen Wertes der Zellen 
parallel. Pilea- und Pellionia Daveauana-Filamente führen nur ausnahms- 


1 v. GUTTENBERG (11) sagt im Handbuch der Pflanzenanatomie, daß die 
Filamentspannung vorwiegend dadurch zustande käme, daß die Filamente in 
der Zwangslage auch auf der Oberseite wachsen. „Dem Turgor kommt aber 
auch dann eine wichtige Rolle zu, denn er sorgt dafür, daß keine Einfaltungen 
entstehen.‘‘ Und an anderer Stelle: „Ein Einknicken der sich in der Fläche ver- 
größernden Zellmembranen wird durch den Turgor verhindert, dessen Bedeu- 
tung hier also eine sekundäre (von mir hervorgehoben. Verf.) ist.“ 

Diese Sätze sind insofern ein wenig mißverständlich, als aus ihnen hervor- 
gehen könnte, daß allein durch das verschiedene Wachstum der Zellen auf beiden 
Flanken die für den Schleudervorgang nötigen Spannungen entwickelt werden 
könnten, wobei dem Turgordruck als Energiequelle für die Schnellbewegung 
nur eine untergeordnete Bedeutung zukäme. Indessen spielt gerade der hohe 
Turgor in Verbindung mit der starken elastischen Turgordehnung der Zell- 
wände bei der Schleuderbewegung die wichtigste Rolle, wie es das Verhalten 
der in Zwangslage plasmolysierten Filamente nicht besser zeigen konnte. 
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weise minimale Stärkemengen, doch fällt mit zunehmender Reife die 
Zuckerreaktion in den Zellen immer kräftiger aus. 

4. Eine weitere Übereinstimmung mit anderen Turgeszenzschleu- 
derern ergab sich bei der Untersuchung der elastischen Dehnbarkeit und 
der stofflichen Zusammensetzung der Membranen. 

5. Als Widerstandsgewebe, das in der Zwangslage die Ausbildung von 
Druckspannungen ermöglicht, dient die Rückenflanke. 

Wir können somit ohne Bedenken die Einordnung der Urticaceen- 
filamente unter die Turgeszenzschleuderer vollziehen. Nur in einem 
Punkte nehmen sie unter den angeführten Turgeszenz-Schleudermecha- 
nismen eine Ausnahmestellung ein: Das Widerstandsgewebe ist weder 
kollenchymatisch noch sklerenchymatisch verdickt, sondern besteht aus 
dünnwandigen, hochgespannten Zellen. 


7. Die Abhängigkeit des Schleudervorganges von Außenfaktoren. 

Daß der Schnellvorgang nicht immer spontan erfolgt, sondern daß 
man ihn „durch äußere reitze befördern könne‘, hebt bereits STÂHELIN 
1721 hervor. ASKENASY ist dagegen der Ansicht, daß die Außenfaktoren 
zunächst eine Zusammenziehung der Anthere ! und damit deren Loslösung 
vom Filament bewirken, die Bewegung also nicht durch einen Reizvor- 
gang eingeleitet würde. 

Wiederum sieht GOEBEL (9), abgesehen von rein mechanischen Fak- 
toren, in einigen den Schnellvorgang auslösenden Einwirkungen Reize, 
lehnt also ASKENASYs allgemein mechanische Auffassung ab. Vorerst 
mögen einige Beobachtungen an Blüten von Peliionia Daveauana zeigen, 
wie man genügend reife Filamente zum Zurückschlagen veranlassen kann. 

Versuch 1. Hält man fast reife männliche Blüten in die heiße Luft 
einer kleinen Gasflamme, so springen die Stamina mit hörbarem Knall 
zurück. Der Versuch gelingt bei schon geöffneten wie bei noch geschlosse- 
nen Blüten. 

Versuch 2. Wird eine geschlossene männliche Blüte in konzentrierte , 
Kochsalzlösung gebracht, so weichen die Perigonblätter sofort zurück 
und die Filamente explodieren kurze Zeit darauf. 

Versuch 3. Werden geöffnete Blüten vorsichtig in Wasser getaucht, 
wobei die zwischen den Antheren und den Filamenten haftende Luft 
nicht restlos entfernt werden kann, so schnellen die Filamente nach 8 
bis 10 Min. zurück. 

Versuch 4. Blüten explodieren in 70%igem Alkohol sofort oder nach 
einigen Sekunden, ebenso in Paraffinöl. 





ı Eine Zusammenziehung der Antherenwand unter Einwirkung besonderer 
Medien hätte für die Auslösung des Schleudervorgangs keine Bedeutung, denn 
die freien Valven würden bei auftretenden Spannungen ohne weiteres an den 
Trennungslinien auseinanderweichen und die Spannungen ausgleichen. 
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Ein ,,Explodieren“ ist also unter den verschiedensten Versuchs- 
bedingungen zu erreichen. Wenden wir uns nun den Untersuchungen 
früherer Autoren zu, so sind wir erstaunt zu erfahren, daß sämtliche Be- 
obachtungen, die eine Reizbarkeit der Staubfäden beweisen sollten, sich 
letzten Endes einzig auf den Nachweis stützten, daß durch Einwirkung 
eines bestimmten Mediums der Schnellvorgang ausgelöst wurde. Darüber 
hinaus wurden Experimente nicht angestellt. Bei einer Untersuchung 
dieser Frage muß man aber die Tatsache im Auge behalten, daß ein 
Außenfaktor auf die verschiedensten Teile der Blüte einwirken kann. 
Wir müssen unterscheiden zwischen Faktoren, die möglicherweise den 
Blütenöffnungsmechanismus beeinflussen, die die Spannung des Fila- 
mentmittelstückes verändern, die auf die Blütenhülle einwirken, oder die 
die Hemmung (Klebeverband) beseitigen. Bewirkt irgendein Faktor den 
Schnellvorgang, so ist sein Einfluß nach einer oder mehrerer dieser Mög- 
lichkeiten zu prüfen und dann erst, ob er einen Reizvorgang induziere. 

Was GOEBEL besonders zu der Annahme einer Reizbarkeit der Staub- 
blätter veranlaßt, sind folgende Wahrnehmungen an Blüten von Brousso- 
netia papyrifera: In halb geöffnete Blüten bringt er ,,mit einem Pinsel 
oder einer Nadel kleine Mengen von Terpentinôl oder Alkohol unter dem 
Präpariermikroskop auf die Filamente, ohne daß die Antheren damit in 
Berührung kommen und ohne daß durch Erschütterung ihre Bewegung 
ausgelöst wird. Ist dies richtig erfolgt, so schießen die betupften Fila- 
mente los. Das kann also nicht durch Aufhebung der Hemmung der An- 
there, sondern durch Beeinflussung der Filamentspannung (von mir her- 
vorgehoben. Verf.) — da deren Ausgleich spontan erst nach einiger Zeit 
eingetreten wäre — bedingt worden sein“. 

Vielleicht wäre diese Auslegung für die Einwirkung von Alkohol be- 
rechtigt, da Alkohol rasch in Zellen diffundiert, doch kommt diese An- 
nahme, was Experimente zeigen werden, nicht in Frage. Der gleichen 
Erklärung für die Einwirkung von Terpentinöl steht aber die Schwierig- 
keit entgegen, daß Terpentinöl niemals in unverletzte Gewebe eindringt 
und demnach die Turgorspannung des Filaments nicht verändern kann. 
Versuche, die ich in ähnlicher Weise mit Paraffinöl anstellte, führten 
mich zu einer anderen Deutung dieses ,,Reizvorgangs‘‘. Der ,,auslésende 
Reiz‘‘ beruht nämlich auf einer Aufhebung der Hemmung der angeklebten 
Anthere, keineswegs auf einer Beeinflussung der Filamentspannung. 

Zur Untersuchung gelangten weit geöffnete Blüten von Pellionia Da- 
veauana, die ich meistens an der Pflanze ließ, aber auch isolierte und in 
Plastilin einkittete. Ohne die Anthere zu benetzen, betupfte ich die 
Unterseite eines gespannten Filaments mit einer Nadel, deren feine Spitze 
einen Tropfen Paraffinöl hielt, und führte mit der Nadel den Tropfen die 
gespannte Rückenseite abwechselnd herauf und herunter. Sogar nach 
einer Zeit von 6 Min., in welcher nach GoEBELs Angaben doch unbedingt 
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eine Reizung hätte eingetreten sein müssen, explodierte das Stamen 
nicht. Ließ ich jedoch nach dieser Zeit den Tropfen los, sodaß er das 
Filament frei herunterlaufen konnte, so explodierte das Filament fast im 
gleichen Augenblick, als Benetzung der Anthere eintrat. Dieser Versuch 
wurde oft wiederholt, auch mit gefärbtem Paraffinöl, und zeigte jedesmal 
denselben Erfolg. 

Hieraus erhellt ohne weiteres, daß von einer Beeinflussung der Fila- 
mentspannung keine Rede sein kann. 

Uns interessiert nun die Frage, wodurch die Hemmung plötzlich über- 
wunden wird. Hier ist es am Platze mitzuteilen, daß die Haftstelle der 
Anthere nicht mit ihrer ganzen Fläche am Filament angeklebt ist, son- 
dern uur partiell, indem außer den Berührungsstellen noch freie, schmale 
Zwischenräume zwischen Anthere und Filament bestehen. In die Zwi- 
schenräume wird das Paraffinöl bei Benetzung durch Kapillarwirkung 
eingesogen, was man durch einen kleinen Kunstgriff sichtbar machen 
kann. Auseiner Blüte wird eine Filamentbasis mit den noch anhaftenden 
Valven herauspräpariert ; die freien Valven und die Pollenmassen sind zu 
entfernen. Dann reibt man ein Stück chinesischer Tusche mit Paraffinöl 
an, läßt einen Tropfen dieser schwarzen Flüssigkeit das Filament her- 
unterlaufen, und leicht beobachtbar dringt das Öl in die Zwischenräume 
ein. Es hebt sogar bisweilen die Valven vom Filament ab! 

Im übrigen zeigen Versuche, die ich mit Ölen verschiedener innerer 
Reibung, also auch verschieden schneller Kapillarwirkung anstellte, daß 
der Auslösung der Schnellbewegung keine mechanische Reizung der 
Filamentbasis zugrunde liegen kann. Auf isolierte gespannte Filamente 
wurde vorsichtig ein großer Tropfen Paraffinöl bzw. Knochenöl auf- 
gesetzt und die Zeit gemessen, die verstrich, bis das Filament zurück- 
schnellte. Sämtliche Filamente einer Blüte wurden vorsichtig isoliert, 
dann in beliebiger Reihenfolge jeweils Paraffin- oder Knochenöl zu- 
gesetzt. In den in Tabelle 3 angeführten Fällen kamen in einer Serie die 


Tabelle 3. Explosionseintritt in Sekunden nach Beträufeln eines Filaments von 
Pellionia Daveauana mit dem betreffenden Öl. 
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Versuche mit Paraffinöl vorweg. Man könnte nämlich einwenden, die 
kurzen Explosionszeiten bei Verwendung von Paraffinöl hätten ihre Ur- 
sache darin, daß nach wenigen Minuten die Filamente ja von selbst 
zurückgeschlagen. seien, der Schnellvorgang also spontan ausgelöst wor- 
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den sei. Vergleicht man in der Tabelle 3 die Werte für die Filamente 
einer Blüte, so ist daraus deutlich die rasche Wirkung des Paraffinöls 
einesteils und das verzögerte Eindringen des Knochenöls andernteils zu 
ersehen. Staubgefäße der Blüte I z. B. schnellten in Paraffinöl nach 2 
und 3 Sek. zurück, in Knochenöl erst nach 15 Sek. Hieraus geht hervor, 
daß die Filamentspannung vor ihrem Ausgleich keine Änderung erfahren 
kann. Ähnlich wirken andere Stoffe: Nelkenöl bedarf ungefähr derselben 
Einwirkungszeiten bis zur Explosion wie Paraffinöl, während Äther, Xylol, 
Schwefelkohlenstoff, Chloroform und Petroläther im Augenblick der Be- 
tupfung auch bei fast geschlossenen Blüten den Schnellvorgang hervorrufen. 

Diese Ergebnisse berechtigen uns, den Verlauf der Einwirkung von 
Paraffinöl bei unserer Versuchsanordnung dahin zu erklären, daß der 
Klebeverband durch Kapillarwirkung der in die Zwischenräume ein- 
gesogenen Flüssigkeit gelockert wird, und darauf die Anthere sich unter 
Einwirkung der Fadenspannung von der Filamentbasis loslöst. Dieser 
Annahme entspräche auch die augenblickliche Explosion durch Betupfen 
mit Flüssigkeiten geringster innerer Reibung. Andererseits weist die Über- 
legung, daß sämtliche angewandten Flüssigkeiten Fette und Harze lösen, 
vielleicht darauf hin, daß gleichzeitig ein Klebstoff von den Kapillar- 
räumen aus aufgelöst wird. Doch ist dieser Schluß nicht zwingend ; Kno- 
chenöl wird sicher allein durch Kapillardruck die Anthere absprengen. 

Wir können jedenfalls die Überwindung der Hemmung rein mecha- 
nisch erklären als eine durch Kapillarwirkung oder womöglich durch Kapil- 
larwirkung und Klebstofflösung erfolgte Lockerung des Klebeverbandes. 

Es steht jetzt nichts mehr im Wege, auch die Auslösung des Schnell- 
vorgangs durch Alkohol in der gleichen Weise zu deuten. Zwar vermutet 
GOEBEL, daß eine Volumenverringerung der Blütenhülle die Loslösung der 
Antheren bedinge. Doch bietet, was zunächst die Staubgefäße in weit 
geöffneten Blüten betrifft, das augenblickliche Zurückschlagen der Fila- 
mente nach Betupfen mit Alkohol keinen Anhaltspunkt für die Annahme, 
daß der Alkohol rasch eine Spannungsänderung der Blütenhülle, des 
Fadens oder der Anthere verursache, so daß aus diesen und noch zu er- 
örternden Gründen jede andere als rein mechanische Auffassung, die in 
der Einwirkung jener Medien nur die Aufhebung einer Hemmung er- 
blickt, abzulehnen ist. 

Allerdings verhält sich Alkohol in seiner Einwirkung auf jüngere Blü- 
ten in den Explosionszeiten anders als Xylol, Äther... ., da ja letztere 
augenblicklich den Explosionseintritt veranlassen. Um das Verhalten 
jüngerer Blüten genauer zu studieren, wurden zur Charakterisierung des 
Reifezustandes einer Blüte willkürlich fünf Stadien bestimmt: I — Blüte 
fast geschlossen, II = Perigonblätter wenig auseinandergewichen, IIT = 
Blüte halb geöffnet, IV = Blüte weit geöffnet, V = die eingekriimmten 
Filamente rosettenförmig ausgebreitet. Die folgenden, in der Tabelle 4 
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zusammengefaßten Protokolle geben einen kurzen Überblick über die 
Versuchsreihen mit Alkohol. Es wurden isolierte Blüten in 96% igen 
Alkohol getaucht und der Explosionseintritt in der bekannten Weise ver- 
folgt. Das Zeichen -+ bedeutet, daß die Filamente sofort zurückschlugen. 


Tabelle 4. Blüten von Pellionia Daveauana isoliert und in 96% Alkohol getaucht. 
Explosion nach . . . Sekunden. 


Blüte geschlossen | 55,111 36 108 1507 1507777 190 
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Aus den Versuchen geht hervor, daß der Alkohol auch bei halb ge- 
öffneten Blüten des Stadiums III augenblicklich wie bei reifen Blüten 
die Schnellbewegung auslösen kann. Andererseits explodieren Blüten des 
Stadiums III erst nach 1 Min. und darüber. Diese extrem verschiedenen 
Versuchszeiten bei Blüten des gleichen Öffnungszustandes widersprechen 
abermals der Möglichkeit einer Reizbarkeit, so daß auch für und gerade 
durch dieses Verhalten eine rein mechanische Auslösung der Schleuder- 
bewegung bewiesen sein dürfte. 

Zur Erläuterung der Tabelle muß noch hinzugefügt werden, daß ge- 
schlossene Blüten und solche des Stadiums I und II, welche erst nach 
längerem Aufenthalt in Alkohol explodieren, sich vor der Schnell- 
bewegung weiter öffnen, und zwar so weit, wie es bisweilen durch das 
hinter die Explosionszeiten gesetzte Charakteristikum des Öffnungs- 
zustandes kurz vor dem Zurückschlagen, II/III, II, . . . angedeutet ist. 
Dies allmähliche Öffnen geschieht nach einer gewissen Zeit, die für einige 
Fälle angegeben ist (siehe die hinter die römischen Zahlen gesetzten 
Ziffern [= Sekunden]), und die davon abhängig ist, wie schnell die in der 
Blüte befindliche Luft durch den Alkohol vertrieben wird. Entweicht 
die Luft früh, so kann entweder bald darauf die Blütenöffnung auf Grund 
einer Spannungsänderung des Fadens einsetzen, was im gegenteiligen 
Falle bei anhaftender Luft verzögert wird, oder es gelingt dem Alkohol 
ohne weitere Blütenöffnung in die Kapillarrüume an der Antherenhaft - 
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stelle einzudringen, was zu den kurzen Explosionszeiten, wie beispiels- 
weise 4 Sek. für eine Blüte des Stadiums II führt. 

Experimente mit 70%igem und absolutem Alkohol liefern ähnliche 
Versuchszeiten und gleiche Ergebnisse. 

Außer der Einwirkung fette- und harzelösender Flüssigkeiten auf ge- 
spannte Filamente wurde noch das Verhalten der Blüten in Atherdampf 
untersucht. Eine schmale, hohe Glasglocke, die mit Ätherdampf gefüllt 
war (ein mit Äther getränkter Wattebausch an der Decke der Glocke 
sorgte für ständige Verdunstung), wurde über eine Infloreszenz von Pel- 
lionia Daveauana gestürzt. Blüten des Stadiums III explodierten nie- 
mals. Nachdem sie sich z. B. 5 Min. in Ätherdampf befanden, trat keine 
Bewegung ein, auch nicht nach 24 Stunden, obwohl die Filamente ihre 
Schnellfähigkeit nicht eingebüßt hatten. Anders Blüten des Stadiums V, 
die regelmäßig nach Verlauf von 6 Sek. und später explodierten. 

Dieser Versuch dürfte als einziger darauf hinweisen, daß eine Kleb- 
stofflösung bei Xylol-, Chloroform-, . . . Einwirkung vorliegt, denn es ist 
denkmöglich, daß sich der Ätherdampf in einem Klebstoffe löst, der Ab- 
sorption des Gases in diesem Stoffe entsprechend, und das Zurück- 
schnellen erfolgt durch Aufheben des Klebeverbandes. 

Mit diesen Versuchen ist aber die Möglichkeit einer Reizbarkeit noch 
nicht abgetan. GOEBEL versteht ohnehin unter ‚Reize‘ alle Faktoren, 
die derart wirken, daß sie die Spannung des lebenden Gewebes verändern, 
wie schon das Betupfen mit Terpentinöl zeigen sollte. So stellt GOEBEL 
zu der Gruppe dieser Faktoren auch die Einwirkung warmen Wassers 
auf gespannte Filamente und sagt: „Die Temperaturerhöhung steigert 
entweder das Ausdehnungsbestreben der Filamentoberseite oder mindert 
den Widerstand der Filamentunterseite. Dasselbe gilt auch für andere 
Einwirkungen. Sie wirken als Reize.“ Gegen diese Auslegung müssen 
Bedenken laut werden. Die Prerrersche Definition des Reizbegriffes 
fordert in unserem Falle, daß ein Außenfaktor eine Erregung des Plasmas 
induziert; die Erregung muß zu einer oder mehreren Reaktionen führen, 
wo nach der letzten Reaktion die durch Ausgleich aufgespeicherter Span- 
nungskräfte zustandekommende Schnellbewegung ausgelöst würde. Wenn 
also für einen Reizvorgang die Kette von Reiz-Erregung-Reaktion ver- 
langt wird, so liegt eine Reizbewegung nicht vor, wenn Zellen eines Ge- 
webes, das schon unter Spannungen steht, die zum Ausgleich drängen, 
in Wasser liegend, durch erhöhte Saugkraft ihren Turgor steigern und bei 
einer gewissen Spannungsgröße plötzlich ein mechanisches Hindernis 
überwinden. Unter diesen Umständen wäre der Begriff ,,Reizbarkeit“ 
bloß eine Benennung für die Erscheinung, daß der Aufenthalt in Wasser 
mit einer Turgorsteigerung, also einer Spannungsänderung beantwortet 
würde. Es würde zu weit gehen, wollten wir einfache Wasseraufnahme 
als Reizreaktion bezeichnen. 

Planta Hd. 16. 7 
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Doch zunächst zur Besprechung der auf S. 92 mitgeteilten Versuche. 
In Versuch 3 muß eine Wasseraufnahme durch den Blütenstiel und die 
Perigonblätter hindurch stattgefunden haben, die zu einer allgemeinen 
Spannungserhöhung des Fadens führte. Keineswegs geschah der Schnell- 
vorgang durch mechanische Lockerung des Klebeverbandes, da wegen 
der vorhandenen Luftblasen ein Eindringen des Wassers zwischen An- 
there und Filament unterbunden war. 

Versuch 2 drängt zu dem Schlusse, daß die Blütenöffnung und hier- 
durch das Explodieren der Staubblätter erleichtert werden, wenn den Peri- 
gonblättern Wasser entzogen wird. Der Wasserverlust in den Perigon- 
blättern als den zuerst dem Plasmolytikum ausgesetzten Teilen leitet 
einen Turgorschwund der unterseitigen Zellen der Filamentbasis ein (auf 
der Unterseite ist die Filamentbasis mit dem Sepalum verwachsen); da- 
durch verkürzt sich die Rückenseite an dieser Stelle, die Blüte öffnet 
sich durch Auswärtsbiegen der Filamentbasis, und das Filament schlägt 
zurück, falls die Plasmolyse noch nicht die übrigen Filamentzellen er- 
griffen hat. Nach diesen Erörterungen ist also sicher, daß in Versuch 2 
und 3 keine Reizbewegung vorliegt. 

Versuch 1 ließe die gleiche Deutung zu wie Versuch 2, doch ist zu be- 
denken, daß neben der Verdunstung eine Temperatursteigerung der iso- 
lierten Blüten eintritt, und Veränderungen, die durch Temperaturanstieg 
verursacht werden, lassen sich unter den extremen Bedingungen diesex 
Versuchs nicht übersehen, wenn auch bei der hohen Temperatur haupt- 
sächlich Wasserverlust eintreten wird. Es liegt eben noch die Notwendig- 
keit vor, eine Temperaturänderung im Hinblick auf die Möglichkeit einer 
Reizquelle zu untersuchen. 

Nun gibt uns die Erscheinung, daß Blüten sich in warmem Wasser 
rascher öffnen als in kaltem und eine Reihe sich daran anschließender 
Versuche Tatsachen in die Hand, die uns eine bessere Einsicht in die Vor- 
gänge einer Spannungsänderung bei Temperaturanstieg gewinnen lassen. 

Isolierte Blüten von Pellionia Daveauana verschiedener Reife wurden 
vorsichtig in Wasser eingetaucht und die Zeiten gemessen, die verstrichen. 
bis in den Blüten das erste Filament zurückschnellte. Die Befunde sind in 
Tabelle 5 wiedergegeben. In Wasser der Temperatur von 45°C z. B. 
öffnete sich eine fast geschlossene Blüte und explodierte nach Verlauf 
von 69 Sek., während in Wasser von 21° C eine weit geöffnete Blüte des 
Stadiums IV erst nach 73 Sek. das erste Filament zurückschlagen ließ. 
Wie früher entwickelt wurde, erfolgt die Blütenöffnung durch eine Be- 
wegung der Filamentbasis. 

In der Filamentbasis hatte sich also eine von der Höhe der Tempera - 
tur abhängige Spannungsänderung eingestellt. Dieses Verhalten zwingt 
uns, zunächst drei Fragen zu entscheiden: Beruht die Differenz der Zeit- 
werte auf erhöhter Wasseraufnahme im wärmeren Medium? Ist sie die 
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Tabelle 5. Explosion t Sekunden nach Eintauchen der Blüten in Wasser der 
angegebenen Temperaturen. — = Keine Öffnung. 
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Folge einer Wasserverschiebung innerhalb des Filaments? Entstand sie 
durch Wasserabgabe der Zellen der Filamentunterseite ? 

Eine Wasserverschiebung innerhalb des Filaments müßte sich durch 
folgendes Vorgehen nachweisen lassen. Eine Änderung des Wasser- 
gehalts, also eine Turgoränderung der Zellen würde eine geringe Gestalt- 
veränderung des Filaments bewirken. Diese müßte sich auch an Fila- 
menten bemerkbar machen, die rein mechanisch durch Druck oder kaltes 
Paraffinöl zur Explosion gebracht, sofort nach dem Zurückschlagen der 
Einwirkung warmen Paraffinöls ausgesetzt würden. (Eine Änderung der 
Gewebespannung nach der Explosion als Fehlerquelle käme hauptsäch- 
lich für das hier nicht zur Untersuchung stehende Mittelstück in Be- 
tracht.) 


Zur Durchfiihrung dieses Nachweises wurden die Umrisse eines solchen in 
kaltem Paraffinöl unter einem untergelegten Deckglas befindlichen Filaments 
mit dem Zeichenapparat gezeichnet, dann das Paraffinöl von der Temperatur 
von 20°C durch solches von 40° ersetzt. So wäre die Möglichkeit gegeben 
gewesen, eine Krümmungsänderung unter Einwirken der höheren Temperatur 
zu beobachten. Ein heizbarer Objekttisch hielt die Temperatur von 40° auf 
gleicher Höhe. 


Jedoch war nach Verlauf von 9 Min. noch nicht die geringste Krüm- 
mungsänderung weder der Filamentbasis noch des Mittelstücks wahr- 
zunehmen. Erst in der 10. Minute begann eine Bewegung, die das Fila- 
ment allmählich abflachen ließ, und die mit einem Wasseraustritt aus 
den Zellen in das umgebende Paraffinöl verbunden war. 

Der Versuch beweist eindeutig, daß an isolierten Blüten innerhalb der 
kurzen Öffnungszeiten (maximal 69’) durch Temperatursteigerung allein 
keine für den Öffnungsvorgang wesentliche Spannungsänderung hervor- 
gerufen werden kann. Er läßt nur die Möglichkeit offen, daß die Fila- 
mentspannung durch das umgebende Wasser beeinflußt wurde?. 


1 Wenn im Experiment an isolierten Blüten Temperatursteigerung und 
Wasserbad zusammenwirken müssen, um eine Krümmung zu erzielen, so könnte 
man geneigt sein, anzunehmen, diese Verhältnisse klängen an solche natürliche 

7* 
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Es war also zu prüfen, ob die Zellen der Filamentbasis Wasser von 400 
rascher aufnehmen als Wasser von 20°. Aus ihrer Zwangslage befreite 
Filamente wurden in Wasser gelegt und einmal die Krümmungsänderung 
einer Filamentbasis in Wasser von 20° gezeichnet, daneben die einer Fila- 
mentbasis in Wasser von 40°. Zur Auswahl gelangten Filamente, die 
Blüten des Stadiums IT oder III entnommen wurden. Es ergab sich, 
daß die Geschwindigkeit der Krümmungsänderung in Wasser von 40° 
wesentlich höher war als in Wasser von Zimmertemperatur, wo eine 
beobachtbare Bewegung erst nach 2—3 Min. ausgelöst wurde, während 
sich die Filamentbasis in Wasser von 40° schon nach 1 Min. erheblich 
gekrümmt hatte. Ich muß mich auf diese Angaben beschränken, da 
es nicht gelang, den Bewegungsvorgang in seiner Abhängigkeit von der 
Zeit in Zahlen auszudrücken; die Krümmungsänderung ist nicht so 
stark, daß abgestufte Differenzen pro Minute fehlerfrei herauszuschälen 
wären. 

Für eine Erklärung der schnelleren Kriimmungsbewegung in warmem 
Wasser stehen uns verschiedene Möglichkeiten zur Verfügung. Die Vis- 
kosität des Wasser fällt mit steigender Temperatur, so daß höhere Tem- 
peratur eine schnellere Wasseraufnahme ermöglichte. Dann kann die 
erhöhte Temperatur eine höhere Permeabilität für Wasser bewirken, wo- 
durch die der maximalen Turgorspannung der Zellen entsprechende Fila- 
mentkrümmung in warmem Wasser eher erreicht würde als in kaltem. 
Ein entscheidender Beweis für die Richtigkeit dieser Annahme war aber 
nicht zu erbringen, denn es sagt nichts, wenn Filamente anscheinend (!) 
gleicher Reife in Wasser von 20° wie von 40° die gleiche Krümmung er- 
reichen, allerdings in Wasser von 20° erst nach längerer Zeit. 

Leider erlaubt uns die Kleinheit der Objekte nicht, noch eine weitere 
Möglichkeit zu prüfen: Die Zunahme der Zellwanddehnbarkeit bei Tem- 
peratursteigerung, wie sie BÜNNING (4) für die thermonastische Öffnungs- 
bewegung der Perigonblätter von Tulipa nachgewiesen hat!. Für eine 
Dehnbarkeitserhöhung spricht die Tatsache, daß Blüten des Stadiums I 
und II sich in kaltem Wasser überhaupt nicht öffnen, was in Wasser von 
an, wo Blüten an der Pflanze sich durch bloße Temperatursteigerung öffnen; 
an der Pflanze steht ja der Blüte Wasser durch Nachsaugen aus dem Blüten- 
stiel zur Verfügung. Doch ist ein Vergleich beider Verhältnisse durch die ab- 
weichenden Bedingungen des Versuchs nicht zulässig. Im Experiment ist die 
Saugkraft der Filamentzellen erhöht, dann ist das Filament allseits von warmem 
Wasser umgeben, außerdem ist die Transpiration unterbunden. Eher könnte 
man an analoge Verhältnisse denken, wenn taufeuchte Blüten nach kalter Nacht 
am Morgen durch die ersten Sonnenstrahlen erwärmt werden. Zu dieser Zeit 


erfolgt bekanntlich in unseren Urtica-Beständen vermehrtes Aufblühen. 
ı Eine Dehnbarkeit bei welcher mittels angehängter Gewichte 


durch Belastung eine Verlängerung einer Filamentflanke im wärmeren Wasser 
und hiermit direkt eine Dehnbarkeitserhöhung nachzuweisen wäre, ist nicht 


anzustellen. 














der explodierenden Staubgefäße und Staminodien bei einigen Urticaceen. 101 


40° C nach relativ kurzer Zeit geschieht. Außerdem blieb eine Blüte, die 
sich 6 Min. in Wasser von 21° befand, geschlossen, öffnete sich aber, 
darauf in Wasser von 40° gebracht, sogar schon nach einer Zeit von 
16 Sek. Indessen ist wegen experimenteller Schwierigkeiten eine sichere 
Entscheidung dieser Frage nicht zu treffen. 

Eine Beeinflussung der Spannungsgröße des Filamentmittelstücks bei 
Temperaturanstieg konnte nicht untersucht werden, da an dem ein- 
gekrümmten Faden Messungen nicht anzustellen sind, und nach der 
Schnellbewegung steht das Mittelstück unter anderen Bedingungen als 
in der Zwangslage. Jedoch scheint diesem Gewebestück ein besonderes 
Verhalten nicht zuzukommen. 


Eine letzte Sichtung der Versuchsergebnisse läßt uns die Frage der 
Spannungsbeeinflussung mit folgendem kurzen Rückblick abschließen : 
Die verschiedentlich in der Literatur ausgesprochene Annahme einer 
Reizbarkeit der Filamente ist für keinen Fall sicher erwiesen. Es liegen 
eben ganz andere Verhältnisse vor als bei den reizbaren Staubgefäßen 
von Berberis, Centaurea (BÜNNING [4]) u. a., die Reize perzipieren und 
nastische Bewegungen ausführen. Unsere Versuche zeigen lediglich die 
Abhängigkeit der auf Turgor beruhenden Filamentspannung von Ände- 
rungen des Feuchtigkeitsgehalts und der Temperatur der Umgebung, die 
sich in regulärer Wasserabgabe bzw. Wasseraufnahme ausdrücken. 

Im Plasmolytikum erfolgt die Schnellbewegung durch Wasserverlust 
der Blütenhülle und der basalen Filamentunterseite. Auf ähnlichen 
Gründen wird wohl das Verhalten abgeschnittener Blüten beruhen, die 
meistens explodieren, wenn sie längere Zeit an der Luft liegen!. Damit 
soll nicht gesagt werden, daß die gleichen Verhältnisse unter natürlichen 
Bedingungen bei starkem Verdunsten der Blüte verwirklicht sind. 

Kaltes und warmes Wasser beeinflussen die Spannungsgröße der Fila- 
mentbasis in gleichem Sinne. Dabei ist es ungewiß, ob die schnellere Be- 
wegung in warmem Wasser auf rascherer Wasseraufnahme oder auf einer 
Dehnbarkeitserhöhung der Membranen beruht. Würde sich eine Dehn- 
barkeitserhöhung herausstellen, so wäre damit noch keinesfalls eine Reiz- 
barkeit erwiesen, denn eine Temperaturerhöhung könnte direkt oder auf 
dem Umwege über das Plasma auf die Zellwand einwirken. 


1 Isolierte eingekrümmte Filamente schlagen nach einiger Zeit an der Luft 
zurück, sie verhalten sich aber genau so im wasserdampfgesättigten Raum. 
Durch Wasserabgabe im einen Falle und Wasseraufnahme im anderen ändert 
sich hauptsächlich die Krümmung der Filamentbasis. Die Anthere ist etwas 
oberhalb der Mitte der basalen Umbiegungsstelle angeklebt; deshalb muß eine 
Krümmungsbewegung der frei beweglichen Filamentbasis, die durch keine Hem - 
mung an der Ausführung einer Bewegung verhindert wird, den Klebeverband 
zwischen Anthere und Filament allmählich lockern, bis die Zugwirkung des ge- 
spannten Filamentmittelstücks das Übergewicht erhält und die Anthere losreißt. 
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8. Die Blütenöffnung von Pilea serpyllifolia. 

Hinsichtlich der Blütenöffnung bieten Pilea-Arten ein besonderes Ver- 
halten, wodurch leicht eine Reizbarkeit der StaubgefäBe vorgetäuscht 
werden kann. Das Aufreißen der miteinander verwachsenen Perigon- 
blätter geschieht nämlich nicht immer spontan, vielmehr auch durch 

gewisser Umweltsbedingungen, und beruht darauf, daß beim 
Auftreten von Spannungsdifferenzen in der Blütenhülle die Zellen des 
Trennungsgewebes an ihren Mittellamellen auseinanderweichen. Diese 
in der Rißlinie verlaufenden, langgestreckten, schmalen Zellen sind auf- 
fallend kleiner als die angrenzenden übrigen Epidermiszellen, denn die 
Flächen ihrer tangentialen Außenwände verhalten sich wie 1:30. 

Hier seien nur Experimente mit Pilea serpyllifolia wiedergegeben, ob- 
wohl solche auch an P. Spruceana angestellt wurden. Oft wiederholt, ge- 
langen sie aber immer nur bei fast reifen und reifen männlichen Blüten. 

1. (Erschütterung.) Eine Pflanze, die einige Tage erschütterungsfrei 
im Gewächshaus stand, wurde mehrere Male kräftig geschüttelt. Darauf 
öffneten sich 360 Blüten, deren Filamente auch zurückschlugen!. — Man 
kann annehmen, daß die Öffnung dadurch erfolgt, daß durch Schütteln 
und Biegen der Blüte Dehnungen und Zerrungen in der Blütenhülle auf- 
treten, die das Trennungsgewebe lockern, worauf die Sepalen unter dem 
Drucke der Filamente auseinanderweichen. 

2. (BegieBen.) Ein Zweig mit männlichen Blüten, der nicht von der 
Pflanze entfernt worden war, wurde mit einer Brause aus geringer Höhe 
begossen. In kurzer Zeit war die Mehrzahl der Blüten explodiert, nach 
11/, Min. waren 70 Blüten aufgeblüht, in den nächsten 3 Min. explodier- 
ten nur noch 6 Blüten; weitere reife Blüten waren nicht vorhanden. - 
In diesem Falle konnte das Öffnen. und Losschnellen durch Erschiitterung 
wie durch Wasseraufnahme der Perigonblattepidermis hervorgerufen 
worden sein, so daß vorläufig keine sichere Erklärung möglich war. 

3. (Wasseraufnahme.) Um die Abhängigkeit des Öffnungsvorganges 
von der Wasseraufnahme der Perigonblattepidermis zu untersuchen, 
wurden isolierte Blüten vorsichtig unter Wasser getaucht, wobei eine 
Pinzette die Blüte am Blütenstiel festhielt. Die Öffnung der Blüten trat 


1 Ein Vergleich mit den Seismochorismen der Petalen (Firrinc [7]) bei 
einigen anderen Pflanzen liegt nahe. Man denkt an Verbascum-Blüten, wo auf 
einen Erschütterungsreiz hin nach einer Reaktionszeit von 45 Sek. bis 5 Min. 
die Kronblätter durch ein Trennungsgewebe aktiv abgestoßen werden. Bei 
Pilea handelt es sich aber um eine ganz andere Erscheinung als um die (vor- 
zeitige) Abstoßung eines Organs oder um eine Trennung von Zellschichten, 
welche infolge eines Reizvorgangs durch Trennung lebender Zellen bewirkt wird. 
Hier liegt in der Blütenhülle ein Organ vor, dessen Trennungsgewebe durch den 
Druck der Stamina unter Zugspannungen stehen, so daß irgendwelche Span- 
nungsänderungen in der Blütenhülle sofort ein pussires Aufreißen der Trennungs- 
gewebe nach sich ziehen können. 
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Tabelle 6. 
Blüte eingetaucht in: | Aufreißen des Trennungsgewebes nach ... Sekunden: 
Paraffinôl . . . .. \75 19 27 16 18 25 23 9 (3 Minuten) 


NaCl=Lösung, 2 mol. | 30 40 70 51 12 73 7 
NaCl=Lösung, cone. | 6 6 24 14 15 24 


| ARE NEBEN | 36 18 25 38 34 95 30 33 17 50 11 27 41 36 (im Mittel 31,5) 
Nur die Blütenspitze 

BE, , un ul | 40 14 12 16 20 48 15 18 34 42 u 
nach wenigen Sekunden ein (siehe-Tabelle 6). — Naheliegend wäre die 


Vermutung, daß bei dieser Bewegung eine Steigerung der Filamentspan- 
nung mit im Spiele sei. Man könnte an eine Wasseraufnahme der Fila- 
mentbasiszellen denken, die entweder durch den Blütenstiel oder durch 
das Perigonblatt hindurch erfolge (das Sepalum ist ja mit der Filament- 
basis verwachsen). Die Öffnung könnte aber auch die Folge einer Wasser- 
aufnahme der Perigonblattepidermis sein, die zu Spannungsdifferenzen 
zwischen den Blattzellen und den Zellen des Trennungsgewebes führt. 
Daß der letzte Fall verwirklicht ist, geht aus folgendem Versuch hervor: 
Taucht man bloß die Blütenspitze in Wasser, vorsichtig, ohne großen 
Druck, so daß sie gleichsam auf der Wasseroberfläche ruht und nur be- 
netzt wird, so erfolgt das Aufreißen in denselben kurzen Zeitintervallen 
(siehe Tabelle 6). Außerdem ist die Möglichkeit nicht von der Hand 
zu weisen, daß eine Wasseraufnahme vorwiegend der Zellen des Tren- 
nungsgewebes in Betracht kommt; dabei würden durch deren Abrun- 
dungsbestreben die Spannungen im Trennungsgewebe unter dem Druck 
der Filamente so groß werden, daß dieses schließlich aufreißt. Demnach 
geschähe auch in diesem Falle die Blütenöffnung ohne Änderung der 
Filamentspannung. 

4. (Plasmolytikum.) In 2 mol. Kochsalzlösung öffneten sich isolierte 
Blüten in wenigen Sekunden (siehe Tabelle 6). Die Filamente hatten be- 
reits ihre Spannkraft verloren und schnellten nicht mehr zurück. — Die 
Blütenhülle wird wohl durch Wasserentzug verkleinert, was zu den zur 
Öffnung nötigen Spannungen führt. Auf derselben Ursache könnte auch 
das Öffnen oder Explodieren der Blüten beruhen, wenn eine Pflanze aus 
einem feuchten Gewächshaus in trockenere Luft übergeführt wird. 

5. (Paraffinöl.) Wie nicht anders zu erwarten ist, explodieren ge- 
schlossene Blüten in Paraffinöl nicht. Das trifft aber nicht allgemein zu, 
denn es kommt vor, daß sie explodieren, selbst wenn sie anscheinend 
vollständig geschlossen sind. (Öffnungszeiten siehe Tabelle 6). — Diese 
Erscheinung ist nur so zu erklären, daß im Trennungsgewebe einige Zellen 
an den Stellen stärkster Spannung schon lange vor dem Trennungsvor- 
gang an ihren Mittellamellen auseiandergewichen sind. Dem ist so, denn 
es wurde öfter wahrgenommen, daß Paraffinöl zwischen einige Zellen des 
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Trennungsgewebes hindurch in das Blüteninnere eindrang. Man sah 
dann über den Zellen im Öl eine Wirbelströmung und kurze Zeit darauf 
sprang die Blüte, was dadurch geschah, daß das Paraffinöl die Hemmung 
zwischen Anthere und Filamentbasis aufgehoben hatte. In der gleichen 
Weise, meistens nach wenigen Sekunden, wirken Äther, Chloroform. 
Xylol usw. 

Die Erfahrungen dieses Versuches könnten uns zu der Ansicht ver- 
leiten, daß die Öffnung in Versuch 3 auf dieselben Ursachen zurück- 
zuführen sei, indem vielleicht das Wasser durch Kapillarwirkung zwischen 
diese Spalten eindringe. Es hat sich jedoch gezeigt, daß Blüten, die in 
Paraffinöl liegend noch nach 3 Min. geschlossen waren, darauf in Wasser 
gelegt, nach 16, 42, 240 Sek. sich öffneten. Dies dürfte genügen, die An- 
nahme zu sichern, daß das Aufreißen in Versuch 3 durch Wasserauf- 
nahme der Epidermiszellen erfolgt. 

6.(Transpiration.) Blüten explodieren, wenn man sie aus einem 
feuchten Raum niederer Temperatur in einen trockenen Raum höherer 
Temperatur bringt. Nun wirkt trockenere, wärmere Luft im Sinne einer 
Transpirationssteigerung. Durch Wasserverlust könnte aber nach Ver- 
such 4 ein Aufreißen der Blütenhülle eintreten. 

Zur genauen Untersuchung dieses Faktors muß man jedoch einen 
Transport der Pflanze unbedingt vermeiden, da Erschütterung am Zu- 
standekommen der Blütenöffnung weitgehend beteiligt sein kann. Bei 
meinen Versuchen, die ich in dieser Hinsicht unternahm, stand eine ein- 
getopfte Pflanze erschütterungsfrei 1—2 Tage in einem Glaskäfig von den 
 AusmaBen (78 : 58: 78) cm. Der Raum war nahezu wasserdampfgesättigt 
und unterlag den täglichen Temperaturschwankungen. Die Überführung 
in einen trockenen Raum geschah dadurch, daß im Käfig eine große 
Zelluloidglocke über die Pflanze gestürzt wurde. Die Glocke war mit 
warmer Luft von 40—50° C angefüllt und wurde, um schnelle Abkühlung 
der Luft zu vermeiden, von der Seite durch einen Heizkörper bestrahlt, 
so daß die Temperatur nicht unter 40° fiel. Die Luftfeuchtigkeit unter 
der Glocke betrug während des Versuchs etwa 50%. 

Waren reife Blüten vorhanden, so trat nach kurzer Zeit ein lebhaftes 
Ausstäuben von weißen Wölkchen ein. Hingegen wurde von einer grö- 
Beren Anzahl von Blüten die Einwirkung der wärmeren trockenen Luft 
bloß mit einer Öffnung der Blüte beantwortet. In Tabelle 7 stehen die 
Angaben über die Zahl der geöffneten wie der explodierten Blüten. Ge- 
wöhnlich setzte das Ausstäuben nach 5 Min. ein, frühestens nach 30’. 

Das Ergebnis ist nicht ganz eindeutig. Freilich wird anfänglich durch 
das plötzliche Sinken des Feuchtigkeitsgehaltes der Luft die Transpira- 
tion gesteigert, was zum Turgorschwund der Blütenhülle führen kann. 
Immerhin wäre es aber denkbar, daß die Öffnung wenigstens zum Teil 
auf einer durch die Temperaturerhöhung hervorgerufenen Steigerung der 
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Tabelle 7. 
Vor Versuch | Während d. Versuchs | Blüten Mehrzahl d. 

Tem- | ru Er - LEE Blüten ex- _ Ende des 

pent | Yen | erat EEE | come el kr | Nee 
L \ 

16 90 | 26, 60 | 4 

17 90 | 35 | 50 | zahlreiche | 37 | 5. Min. | 10. Min. 

18 | 90 |ca.40 ca.50 | 20. | 5 

20 | 90 |» 40 „ 50 | zahlreiche | 48 | 5. Min. | 10. Min. 


. 


Filamentspannung beruht. Dies ist aber unwahrscheinlich, da die warme 
Luft nicht bis zu den Filamenten vordringen kann, solange die Bliite ge- 
schlossen ist. Außerdem wird man in der kurzen Zeit nicht mit einer 
wesentlichen Erwärmung der Filamente von außen her durch die Blüten- 
hülle hindurch rechnen können. Dazu weist die Zahl der geöffneten Blü- 
ten, deren Filamente nicht mehr zurückschlagen konnten, darauf hin, 
daß ein Turgorverlust durch erhöhte Verdunstung stattgefunden haben 
muß. Auch befand sich die Pflanze regelmäßig am Ende eines Versuchs 
in erschlafftem Zustand. 

7. (Schädigende Dämpfe.) Ammoniak-Dämpfe rufen die Blütenöffnung 
hervor. Dabei ist ihr Einfluß in hoher wie in geringer Konzentration 
zweifellos ein schädigender. Denn an Blüten, die in Ammoniakdampf ge- 
bracht werden, dunkeln nach wenigen Minuten die Perigonblätter, wobei 
die Verfärbung von der Blütenspitze ausgeht, und darauf öffnen sich die 
Blüten. Ein Versuch sei wiedergegeben: An Blüten einer Infloreszenz 
von P. serpyllifolia wurden bei Aufenthalt in Ammoniakdampf von 
mäßiger Konzentration in der 9. Min. die Perigonblatter bläulichschwarz, 
in der 12. und 13. Min. öffnete sich je eine Blüte, welche beide in der 
14. Min. explodierten, darauf sprangen regelmäßig in kurzen Abständen 
weitere Blüten (der genaue Zeitpunkt wurde nicht verfolgt), so daß in 
der 24. Min., in welcher der Versuch abgebrochen wurde, 15 Blüten ex- 
plodiert waren. Eine Reizung durch Ammoniakdampf kann also nicht 
vorliegen. 

Ebenso schleudern die Blüten ihren Pollen aus, wenn sie in Äther- 
oder C'hloroform-Dämpfe gebracht werden. Hier werden wir untersuchen 
müssen, ob der Öffnung nicht ein Reizvorgang zugrunde liegt, was ja 
schon GOEBEL vermutete. Von einigen Versuchsreihen mit P. serpylli- 
folia möchte ich zunächst zwei charakterıstische Versuche herausgreifen : 

Versuch I. Datum: 21. IX. 1931. 10 Uhr. Temperatur 15° C. Eine 
Infloreszenz von P. serp. stand einige Tage abgeschnitten in Wasser und 
wurde im Wassergefäße stehend in einen äther-dampfgesättigten Raum 
gebracht. Die freie Wasseroberfläche war durch Plastilin gegen den 
Ätherdampfraum abgeschlossen. Darauf ging die Pollenausstreuung in 
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der 12. 15. Min. vor sich, wie bei allen derartigen Versuchen in diesem 
Zeitraum. In der 15. Min. herrschte folgendes Bild: 15 explodierte, 7 ge- 
öffnete, wenige geschlossene Blüten. Die mikroskopische Untersuchung 
einer in der 13. Min. explodierten und sofort darauf aus dem Raum ent- 
fernten Blüte förderte folgende Einzelheiten: Die Perigonblätter waren 
im Vergleich mit frischen Blüten dunkler geworden und erschienen im 
durchfallenden Licht bräunlich, d. h. es hatte eine Veränderung der 
Zellen (auch des Trennungsgewebes) während des Aufenthaltes in kon- 
zentriertem Ätherdampf stattgefunden. 

Versuch II. Datum: 21. IX. 1931. 10 Uhr. Temperatur 15° €. Ein 
wie in Versuch I vorbehandelter Zweig wurde in einen Raum mäßigen 
Ätherdampfdruckes gebracht (etwa 2—3 cem Äther in 250 cem Luft 
verdampft). Das Ergebnis überrascht uns einigermaßen, denn bis zum 
Versuchsende, der 50. Min., hatte sich keine einzige Blüte geöffnet. Das 
mikroskopische Bild der Perigonblätter wies helle, durchsichtige Zellen 
auf. Ebenso war das Trennungsgewebe unverändert. Daß die Zellen 
auch nicht geschädigt waren, ist daraus zu erkennen, daß ich um 18 Uhr 
desselben Tages sämtliche Blüten durch Eintauchen in Wasser zur Ex- 
plosion bringen konnte. 

Aus beiden Versuchen folgt mit Gewißheit, daß zwischen Blüten- 
öffnung und Schädigung des Perigons ein Zusammenhang besteht. Da- 
bei ist die Schädigung so bedeutend, daß sie zumindest nach der Blüten- 
öffnung zum Tod der Zellen führt, wenn nicht die Zellen schon vor der 
Öffnung abgestorben sind (bei der Ammoniakbehandlung werden die 
Perigone ja schon vor dem Auseinanderweichen dunkel). Jedenfalls gibt 
eine empfindliche Schädigung den Anlaß zur Blütenöffnung, so daß wir 
in den angewandten Narkotika keine Reizstoffe erblicken können. Es 
bliebe uns höchstens ein Weg offen, eine ‚‚Reizbarkeit‘‘ zu konstruieren, 
nämlich die etwas gezwungene Annahme zu machen, daß kurz vor dem 
Überschreiten der Schädlichkeitsgrenze ein Reizvorgang ohne Zell- 
schädigung einsetze, der sich dann unserer Wahrnehmung entziehen 
muß, da in unserem Versuch die Zellen noch die kurze Zeit zwischen 
Blütenöffnung und Explosion der Einwirkung des Narkotikums ausge- 
setzt sind. Diese Annahme kann ich nicht widerlegen, doch sprechen 
verschiedene Gründe gegen sie, so das Verhalten der Blüten in Ammo- 
niakdämpfen und die Unwahrscheinlichkeit, daß ein unter natürlichen 
Verhältnissen nicht auftretender Faktor als einziger imstande sei, die 
Blütenöffnung auf Grund eines Reizvorganges auszulösen. 


Durch besondere Anordnung der Versuchsbedingungen gelang es so- 
mit, getrennt den Einfluß einzelner Faktoren auf die Blütenöffnung zu 
untersuchen und festzustellen, daß die Blütenöffnung nicht zu der 
Gruppe der Reizbewegungen zu zählen ist, sondern daß Erschütterung, 
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Wasseraufnahme, Transpiration und Zellschädigung Spannungsände- 
rungen in der Blütenhülle hervorrufen, die bewegungsauslösend wirken. 
Dabei war die Möglichkeit einer Beeinflussung der Filamentspannung 
durch die als wirksam nachgewiesenen Außenfaktoren zu verneinen und 
dem unter den gewählten Versuchsbedingungen erfolgten Trennungs- 
vorgang kein Platz unter den Chorismen (FITTING 7) einzuräumen, zu- 
mal bei genügender Reife das Trennungsgewebe vorzeitig at: manchen 
Stellen an den Mittellamellen auseinander gewichen ist, sc daß geringste 
Spannungsänderungen in der Blütenhülle leicht ein weiteres passives 
Einreißen bewerkstelligen müssen.“ 


II. Teil. Die Fruchtausschleuderung bei Pilea Spruceana. 
1. Entwicklung und Bau der Staminodien. 

Bei Pilea-Arten tritt uns ein Wachstumsspannungen entwickelndes 
Organ in zweierlei Ausbildung entgegen: In der männlichen Blüte besorgt 
es als Filamentmechanismus die Ausstäubung des Pollens, eine für wind- 
blütige Pflanzen auffällige Einrichtung, in der weiblichen Blüte ist dieses 
Organ staminodial entwickelt und wird für die Verbreitung der Pflanze 
nutzbar gemacht. Hier liefert die gleichzeitige Schleuderbewegung 
dreier Staminodien die Energie, die nötig ist, um die Frucht eine Strecke 
weit von der Pflanze wegzuschleudern. 

Einige kurze Angaben über diesen Verbreitungsmechanismus ver- 
danken wir GOEBEL (8), der ihn für Pilea stipulosa und Elatostemu 
sinuatum beschrieben hat, doch geht GOEBEL nicht näher auf den Bau der 
Schnellkörper ein. Pilea Spruceana liefere die noch fehlenden Einzel- 
heiten. 

In der reifen weiblichen Blüte greifen drei Staminodien (Abb. 10) in 
eingekriimmtem Zustand unter die Frucht. Die Staminodien entwickeln 
in dieser Zwangslage Spannungen, die sich dauernd erhöhen und schließ- 
lich dazu führen, daß die Frucht vom Fruchtstiel abreißt. Hierbei schla- 
gen sie zurück und schleudern die Frucht weg. Die Frucht reißt meistens 
schon ab, bevor alle Staminodien die gleiche Größe erreicht haben. Ge- 
wöhnlich ist eines reifer und größer als die beiden anderen. 

Keineswegs wird die Hemmung der Staminodien allein durch Organ- 
pressung seitens der Frucht erreicht, vielmehr wird das Verbleiben in der 
Zwangslage wie bei den Filamenten durch einen Klebeverband gewähr- 
leistet, denn die distale Staminodiumunterseite ist an die Frucht ange- 
klebt. Davon kann man sich durch ein Experiment überzeugen. Wird 
an einer isolierten Blüte, ohne daß die Schnellkörper explodieren, ein 
Staminodium durch einen Schnitt an seiner Basis abgetrennt, so streckt 
sich dieses gerade, fällt jedoch nicht ab. Bringt man dann die beiden 
anderen Staminodien zur Explosion, so schießt die Frucht los und nimmt 
auf ihrer Luftreise das abgetrennte Staminodium mit. Ob außerdem die 
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Oberseite an die Staminodiumbasis angeklebt ist, vermag ich wegen 
manueller Schwierigkeiten, die beim Experimentieren an dem unter 
hohen Spannungen stehenden Organ auftauchen, nicht zu sagen. Wie 


1mm 








) 
I 
Abb. 10. Pilea Spruceana. I Reife Staminodien in Zwangslage unter der Frucht. IJ Staminodien 
in Schnell-Lage nach Abschleuderung der Frucht. Der kleine Gewebekörper in der Mitte der Blüte 
ist der Rest des Fruchtstiels. Hell gehalten sind die drei Perigonblätter und der Blütenstiel. 
dem auch sei, das Ankleben ist für das Zustandekommen der Frucht- 
ausschleuderung unerläßlich. Man findet nämlich an jeder Infloreszenz 


Früchte, unter denen sich die Staminodien herausgezogen haben, ohne 





Abb. 11. l'ilea Spruceana. A Anlage des Staminodiums, 446 x ; B Staminodium, 
während der hyponastischen Wachstumsphase 210 x. 
daß die Früchte abgeschossen wurden. Das Explodieren muß in diesen 
Fällen durch vorzeitige Lockerung des Zwangsverbandes stattgefunden 
haben. So konnte ich an einer Infloreszenz 19 Blüten zählen, bei denen 
durch unzeitige Aufhebung des Klebeverbandes die Fruchtausschleude- 
rung unterblieben war. 
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Daß es sich hier um umgewandelte Stamina handelt, hat GoEBEL 
schon klargelegt. Weitere Anhaltspunkte für diese Annahme ergeben 
sich, wenn wir den Entwicklungsgang der Schnellkörper verfolgen. Sie 
werden als drei kleine Vegetationshöcker am Blütenboden angelegt 
(Abb. 114, 12). Auf diesem Stadium bleiben sie bis zur Befruchtung der 
atropen Samenanlage stehen, ihre Weiterentwicklung ist also an die der 
Samenanlage geknüpft. Erst mit der beginnenden Differenzierung des 
Perikarps setzt das hyponastische Wachstum ein und gleichzeitig mit ihm 
die Einkrümmung. 


L 
k 
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Abb. 12. Pilea Spruceana. Entwicklung von Staminodium und Frucht. Links ist die unbefruch- 

tete Samenanlage durch die Hälfte eines Längsschnittes wiedergegeben; der Höcker in dem 

Winkel zwischen Samenanlage und Perigonblatt ist die Anlage eines Staminodiums. Nach rechts 

fortschreitend vier Stadien der sich weiter entwickelnden Samenanlage, dabei jeweils ein Stami- 
nodium im Längsschnitt mitgetroffen. 


Im weiteren Verlauf der Entwicklung setzt das Streckungswachstum ! 
ein, das sich von Anfang an in Zwangslage vollzieht und die Staminodien 
zu ihrer endgültigen Form als Schwellkörper ausbildet. Wachstums- 
spannungen sind demnach schon bei jungen Staminodien vorhanden. 
Entsprechend explodieren sich noch entwickelnde Staminodien nach Ent- 
fernung der Frucht, doch reicht ihre Spannung erst im Zustand höchster 
Turgeszenz aller Zellen dazu aus, die Hemmung zu beseitigen. Hierzu 


1 Auf diesem Stadium (Abb. 11 B) fällt an Mikrotomschnitten besonders die 
starke Färbbarkeit der unterseitigen Epidermis mit Hämatoxylin auf. Die Zell- 
wände erscheinen einheitlich schwarz-violett im Gegensatz zu den übrigen Stamino- 
diumzellen, deren Wände sich nur schwach färben. Dies deutet auf eine andere 
chemische Beschaffenheit der Epidermismembranen hin. Da nach MANGIN 
Hämatoxylinlösungen insbesondere Pektine färben, werden sich die Zellwände 
größtenteils aus Pektinstoffen aufbauen. 
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ist eine erhebliche Spannung nötig, denn ein Trennungsgewebe fehlt im 
Fruchtstiel. 

Das reife Staminodium besteht im medianen Längsschnitt aus fünf 
Zellschichten. Auf die Epidermis der Unterseite, die aus langen, schma- 
len, spindelförmigen Zellen gebildet wird, folgen 2—3 Lagen zylindrischer 
Riesenzellen, die, bis 560 y lang, die Länge der Epidermiszellen oft um 
mehr als das Doppelte übertreffen. Zwischen ihnen, genau median, 
durchzieht ein Gefäßbündel das Staminodium bis zur Spitze. Die Epi- 
dermis der Oberseite wird von kubischen Zellen gebildet, die bedeutend 
kleiner sind als die übri- 
gen Staminodiumzellen, die 
höchstens eine Länge von 
90 u erreichen, und deren 
äußere Tangentialwand weit 
konvex vorgewölbt ist. 
Sämtliche Zellen sind äu- 
Berst dünnwandig und füh- 
ren mit Ausnahme der Rük- 
kenepidermis die gleichen 
Vakuolen, wie sie in den 
Zellen der Pilea-Filamente 
zu finden waren. 

Diese anatomischen Be- 
funde geben uns sofort ein 
Bild von der Wirkungsweise 




















Mm des Mechanismus. Betrach- 
ten wir die Zeichnungen von 
Unterseite Oberseite Ober- und Unterseite des 


Abb. 13. Pilea Spruceana. Aufsicht auf Ober- und Unter- Staminodiums (Abb.13), so 
seite eines zurückgeschnellten Staminodiums. Kon- h . Ich Verbi 

tur der Epidermiszellen, - - -- Kontur der subepidermalen Senen Wir, weichen Verbie- 
Zellen. Schraffiert ee des subepidermalen Ge- gungen die groBen Paren- 





chymzellen in der Zwangs- 
lage an der Umbiegungsstelle ausgesetzt sein miissen; sie können haken- 
und hufeisenférmig gekriimmt sein. Bei dem hohen Turgor resultiert aus 
der ungleichen Dehnung zweier gegenüberliegender Zellwände dieser 
Parenchymzellen die Tendenz der Zellen, sich gerade zu strecken. Eine 
weitere Spannungskomponente liefert das Verkürzungsbestreben der 
Rückenflanke. Beide Kräfte, die im Sinne einer Geradestreckung des 
Staminodiums wirken, werden noch verstärkt durch das Abrundungs- 
bestreben der oberseitigen Epidermiszellen, die in der Zwangslage senk- 
recht zur Bewegungsrichtung elastisch deformiert sind. 
In Bezug auf das Stärke- und Zuckervorkommen finden wir hier die 
gleichen Verhältnisse wie bei den Pilea-Filamenten vor: Stärke fehlt, 
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Zucker ist regelmäßig nachzuweisen. Die für fast reife Staminodien ge- 
fundenen osmotischen Werte bei Grenzplasmolyse verteilen sich folgen- 
dermaßen: Epidermiszellen der Oberseite 0,15 —>0,20 mol., Riesen- 
zellen der Vorderflanke 0,15 —> 0,20 mol., Riesenzellen der Unterseite 
> 0,20— < 0,30 mol., Rückenepidermis 0,35 mol. Rohrzuckerlösung. 
Die Zahlen liegen im Bereich der für die Filamente gemessenen Werte 
und lassen ein langsames Ansteigen des osmotischen Wertes von der 
Vorderseite zur Hinterseite erkennen. 

Messungen über die Dehnbarkeit der Zellwände geben annähernd die 
gleichen Größen wie für die Membranen der Filamentzellen. Die Riesen- 
zellen verkürzten ihren Zellumfang vom Stadium der maximalen Turgor- 
spannung bis zum Stadium der Grenzplasmolyse um 13,5, 19,4, 16,7, 
14,1, 15,1 : 15,8% im Mittel, die Rückenepidermiszellen um 21, 24, 17,2, 
19,8, 24, 25,7 : 21,9% im Mittel, die Epidermiszellen der Oberseite um 
16,7, 20, 23,3, 14,8, 14,1, 10, 22,6, 14,1 : 17,6% im Mittel. Die chemische 
Beschaffenheit der Membranen ist schon im Anschluß an die Besprechung 
der Filamente erörtert worden. 

Wir haben also in dem Staminodium einen Schleudermechanismus 
vor uns, der wie bei den Filamenten auf einer Entwicklung von Span- 
nungen beruht, die, durch hohen Turgordruck bedingt, bei Beseitigung 
des Ausgleichswiderstandes das Staminodium plötzlich in die Schnell- 
lage überführen. 


2. Die Auslösung des Schnellvorgangs durch Außenfaktoren. 

1. Beträufelt man eine Infloreszenz, die reife Früchte trägt, vorsichtig 
mit Wasser, oder taucht man ganze Infloreszenzen unter Wasser, so er- 
folgt nach einigen Minuten unter knackendem Geräusch ein Abspringen 
der Früchte. In einem Tauchversuch waren nach 9 Min. 8 Früchte weg- 
geschleudert, nachdem das Losschnellen in der 5. Min. begonnen hatte. — 
Das Explodieren kann hier nur durch Turgeszenzerhöhung der Stamino- 
diumzellen erfolgen. 

‘2. Das Abspringen der Früchte ist ebenfalls durch Betupfen mit 
Paraffinöl zu erreichen. Das Öl dringt zwischen Staminodium und 
Fruchtwand ein (ein Austreten von Luftblasen an beider Berührungs- 
stelle ist zu beobachten) und hebt die Klebewirkung auf. Bei diesem Ex- 
periment kann man verfolgen, wie die Staminodien nach erfolgter Los- 
lösung von der Fruchtwand allmählich aus der Zwangslage heraus- 
gleiten, wobei der Fruchtstiel meistens auf der dem größten Staminodium 
zugekehrten Seite gedehnt wird, bis er schließlich einreißt. Bisweilen 
ziehen sich die Staminodien sogar unter der Frucht hervor, und diese 
bleibt sitzen. — Die Annahme einer Spannungsänderung für diesen Fall 
steht nicht zur Diskussion, ebenso wird die Möglichkeit einer Änderung 
der Zerreißfestigkeit des Fruchtstieles durch das Verhalten der Stamino- 
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dien ausgeschlossen. Wie bei den Filamenten lockert auch hier das Paraf- 
finöl rein mechanisch den Klebeverband. 

In gleichem Sinne wirken Xylol, Äther, Chloroform . . ., die meistens 
im Augenblick der Betupfung die Explosion auslösen. Die Annahme, 
daß der Schnellvorgang in diesen Fällen durch eine Zellschädigung ein- 
geleitet würde, werden zwei Beobachtungen widerlegen können: Chloro- 
form treibt die Interzellulargase erst nach der 5. Sek. aus den Geweben, 
und erst um diese Zeit setzt sichtbare Zellschädigung ein. Die Schleuder- 
bewegung hingegen hatte sich schon in der ersten halben Sekunde voll- 
zogen. Andererseits schädigt Ammoniakwasser die Staminodien nach 
kurzer Zeit, denn bereits in der 2. Sek. fallen in den Gerbstoffvakuolen 
Stoffe aus. Doch die Explosion unterbleibt. Die Klebewirkung wird eben 
nicht beeinflußt. 

Auf welche Weise nun die Lostrennung der Staminodien erfolgt, ob 
durch Kapillarwirkung oder durch Klebstofflösung, können Experimente 
mit Alkohol beantworten. In 96% Alkohol bemerkt man höchst selten 
(und dann erst nach einigen Minuten) ein Explodieren. Läge bei Xylol-, 
Atherbetupfung . . . ein Lostrennen auf Grund einer Kapillarwirkung 
vor, so wäre der Alkohol in gleicher Weise zur Bewegungsauslösung ge- 
eignet. Statt dessen bleiben die Staminodien im Zwangsverband, der 
Alkohol dringt in die Interzellularen, auch in die Zellen, und das Stamino- 
dium verliert an Spannung. Immerhin unterbleibt aus diesem Grunde 
der Schnellvorgang nicht, denn sie schlagen noch nach 1 Min. zurück, 
wenn man durch Druck den Klebeverband aufhebt. Ebenso explodieren 
Blüten, die man 2 Min. in Alkohol ließ, darauf in Chloroform gebracht, 
sofort oder nach wenigen Sekunden. Bei diesem Vorgehen verlieren die 
meisten Staminodien an Spannkraft und ziehen sich bloß noch unter der 
Frucht hervor. 

Deshalb ist der Schluß zulässig, daß bei Äther-, Xylol-, Chloroform- 
und Schwefelkohlenstoffeinwirkung die Auslösung der Schnellbewegung 
einer Klebstofflösung zuzuschreiben ist. 

3. Ebenso kann man durch Hitzewirkung, Transpirationssteigerung 
und Plasmolytika das Losschnellen veranlassen. Man kann sich denken, 
daß sich ein Wasserverlust durch einen dieser drei Faktoren zuerst in den 
Perigonblättern und in der freiliegenden Rückenepidermis des Stamino- 
diums einstellt. Ein Erschlaffen der Perigonblätter aber wie eine Herab- 
setzung der Turgorspannung der Rückenepidermis führt zu einem 
mechanischen Abreißen des Staminodiums von der Fruchtwand, darauf 
zu einem geringfügigen Herausgleiten der Staminodien aus der Zwangs- 
lage, wobei die Stemmwirkung der anfänglich sich nur gering verschie- 
benden Staminodien wohl eine größere wird und das Losschnellen erfolgt. 

4. Überdies ist in den meisten Fällen die Explosion auch durch 10% 
Salzsäure nach 1—2 Min. zu erwirken. 
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8. Die Staminodien im Dienste der Fruchtverbreitung. 

GOEBEL gibt für Früchte von Pilea stipulosa eine Schußweite von 
einigen Metern an. Über die Leistungsfähigkeit der Staminodien von 
Pilea Spruceana stellte ich eine genaue Messung an. 

Auf dem Erdboden wurde auf einem mit rauhigen Tüchern über- 
spannten Platz eine reich fruchtende Pflanze aufgestellt. Sie stand in der 
Mitte eine Quadrats von über 4 m Seitenlänge. Jeden Tag wurden die 
weggeschleuderten Früchte gezählt und ihre Lage auf den Tüchern mar- 
kiert. In der Zeit vom 18. VI. bis 25. VI. 1929 wurden 769 Früchte aus- 
geschleudert, die sich in Kreisringe, welche durch Kreise von 25, 50, 
75 cm Radius usw. begrenzt werden, in folgender Weise verteilen: 








Kreisring Zahl der Früchte Flächenbedeckung bezogen auf den innersten Kreis 

25 cm 31 31 Früchte pro 0,196 qm 

25— 50 „ 104 5 „ » 0,196 „ 

50— 75 „ 170 34 ad » OA , 

75—100 „ 235 31 s o CE » 

100—125 „ 179 20 an » 0,196 „ 

125—150 ,, 42 4 a » 0,196 „ 

über 150 „ 1 








Im innersten Kreis von 25 cm Radius liegen demnach 31 Früchte auf 
etwa 0,2 qm. Die Zahl 31 sei uns ein Maß für die Bedeckung, die die 
Kreisfläche durch die ausgeschleuderten Früchte erfährt. Beziehen wir 
die Zahl der Früchte, die in den folgenden Kreisringen liegen, auf die 
Fläche des innersten Kreises, so fällt uns die beinahe konstante Flä- 
chenbedeckung bis in 1 m Entfernung von der Pflanze auf. Erst über 
1 m Entfernung erfolgt eine lichtere Streuung. Die maximale Schußweite 
betrug 155 cm, eine Strecke, deren Überbrückung die Leistungsfähigkeit 
der kleinen Schnellkörper zeigt. 


Zusammenfassung der Hauptergebnisse. 


1. Die untersuchten Urticaceenfilamente lassen sich in zwei Bau- 
typen einteilen, als deren charakteristische Vertreter Laportea und 
Pellionia behandelt wurden. 

2. Die Filamente sind in zwei wichtige Abschnitte verschiedener 
Funktion zu gliedern, in die Filamentbasis, deren Funktion auf die 
Blütenöffnung beschränkt ist, und das Filamentmittelstück, das den 
eigentlichen Schleuderapparat darstellt. 

3. Die Schleuderbewegung des Filamentmittelstücks entsteht allein 
durch plötzliche, während des Ausgleichs der Filamentspannung ein- 
tretende Gestaltveränderung der dünnwandigen, unter hoher elastischer 
Turgordehnung stehenden Zellen beider Filamentflanken. 

Planta Bd. 16. 8 
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4. Die bei vielen Turgeszenzschleudermechanismen kurz vor der Reife 
einsetzende Turgorsteigerung durch Hydrolysierung gespeicherter Stärke 
kehrt auch bei Filamenten des Laportea-Typus wieder, ebenso bei Pel- 
lionsa pulchra und P. begoniifolia, während P. Daveauana- und Pilea- 
Filamente niemals Stärke speichern, doch zeigen sie mit zunehmender 
Reife eine immer kräftigere Zuckerreaktion. 

5. Die osmotischen Werte bei Grenzplasmolyse (Si,) der Zellen ent- 
spannter Filamente von Laportea moroides (Si, um 13 Atm.) und von 
Pilea Spruceana (Si, um 10 Atm.) liegen auf gleicher Stufe mit den 
höchsten osmotischen Werten, die der Pflanze in anderen Geweben zur 
Verfügung stehen, während Pellionia Daveauana mit Si,—21 Atm. den 
Rahmen der sonst in der Pflanze entwickelten Zellsaftkonzentrationen 
übersteigt. 

6. Gestalt und Anordnung der Zellen, verbunden mit der Beschaffen- 
heit ihrer Membranen und ihrem physiologischen Verhalten verlangen 
eine Einordnung der Filamente unter die Turgeszenzschleudermecha- 
nismen. 

7. Die Anthere springt während des Schleudervorganges an zwei prä- 
formierten Rißlinien auf. 

8. Die Fixierung der Anthere geschieht durch Ankleben der Anthere 
an die Filamentbasis. 

9. Soweit die vorliegenden Untersuchungen erkennen lassen, sind die 
Urticaceenstamina wieder aus der Reihe der reizbaren Staubgefäße zu 
streichen, in die sie von GOEBEL mit Berberis, Opuntia und anderen ge- 
stellt wurden. Müssen wir schon das Vorliegen einer Reizbarkeit für die 
Fälle ablehnen, wo Transpiration sowie Wasseraufnahme als allgemeine 
Erscheinungen lebender Zellen die auf hoher Turgordehnung beruhende 
Filamentspannung allmählich verändern, bis plötzlich die Hemmung 
überwunden wird, so erwächst der Annahme einer Reizbarkeit eine wei- 
tere Schwierigkeit durch die Umdeutung des GoeBeLschen Terpentinöl- 
versuchs. Versuche mit Paraffinöl erweisen eindeutig, daß Paraffinöl 
nicht die Filamentspannung beeinflußt, sondern die Hemmung der ange- 
klebten Anthere aufhebt, indem es in die an der Anhaftungsstelle zwischen 
Anthere und Filamentbasis bestehenden Kapillarräume eindringt und 
rein mechanisch durch Kapillarwirkung den Klebeverband lockert. 
Vielleicht kommt dazu noch eine Klebstofflösung in Betracht, denn in 
gleichem Sinne wirken die fette- und harzelösenden Flüssigkeiten Xylol, 
Äther . . ., die höchstwahrscheinlich durch Klebstofflösung die Explosion 
auslösen. Die Auslösung der Schnellbewegung durch 96% Alkohol dürfte 
ebenfalls einer Aufhebung der Hemmung durch Kapillarwirkung zuzu- 
schreiben sein. 

10. Die beschleunigte Blütenöffnung von Pellionia Daveauana in 
Wasser erhöhter Temperatur beruht auf einer rascheren Wasseraufnahme 
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der Filamentbasis bei der höheren Temperatur. Ob diese ermöglicht wird 
durch eine höhere Wasserpermeabilität oder eine Dehnbarkeitserhöhung 
der Zellwände geht aus den Versuchen nicht hervor. 

11. Bei der Blütenöffnung von Pilea (serpyllifolia) weichen die mit- 
einander verwachsenen Perigonblätter an zwei vorgebildeten Trennungs- 
linien auseinander. Dieser Vorgang ließ sich unter Versuchsbedingungen 
hervorrufen, die das Aufreißen des Trennungsgewebes als Folge eines 
Chorismus ausschließen. Der Blütenöffnung liegt kein Reizvorgang zu- 
grunde, sie erfolgt spontan oder auf Erschütterungsstöße und Ände- 
rungen des Feuchtigkeitsgehaltes*und der Temperatur der Umgebung 
hin, Faktoren, die Spannungsänderungen in der unter dem Druck der 
Stamina stehenden Blütenhülle hervorrufen, wodurch die Zellen des 
Trennungsgewebes an ihren Mittellamellen auseinander weichen. 

12. Bei den zur Fruchtverbreitung dienenden Staminodien von Pilea 
Spruceana liegen hinsichtlich des anatomischen Baues und des physio- 
logischen Verhaltens der Zellen ähnliche Verhältnisse vor wie bei den 
Pilea-Filamenten. Der Schleudervorgang ist im Sinne einer vorzeitigen 
Auslösung zu beeinflussen, doch liegt ihr kein Reizvorgang zugrunde. 
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UNTERSUCHUNGEN ÜBER DIE BEDEUTUNG VON 
AKTIVATOREN UND PARALYSATOREN FÜR DEN 
PFLANZLICHEN EIWEISSSTOFFWECHSEL. 


Von 
TRG. SCHULZE 
(Halle a. d. S.). 
Mit 1 Textabbildung. 


(Eingegangen am 14. November 1931.) 


A. Einleitung. 

Seit den Untersuchungen von CHIBNALL, MOTHES und SMIRNow über 
den Eiweißumsatz in höheren Pflanzen hat die Frage nach den synthe- 
tischen Fähigkeiten junger und alter Blätter immer mehr an Bedeutung 
gewonnen. Ausgehend von CHIBNALLs und seinen eigenen Versuchen 
nahm Morugs an, daß mit dem Altern die Eiweißsynthese immer stärker 
gehemmt sei, und daß diese Hemmung in einer direkten Beziehung zur 
absoluten Menge der vorhandenen Proteine stehe: Je weniger Eiweiße, 
desto schwächer die Synthese. 

Jedoch zeigten sich mancherlei Widersprüche zu einer solchen Regel, 
vor allem bei solchen Blättern, die sich an der Pflanze befanden. Es lag 
deshalb nahe, nach der Wirkung stofflicher Korrelationen zwischen 
Organ und Organismus zu suchen, wodurch zugleich ein Beitrag zu einer 
auch methodisch wesentlichen Frage geliefert werden sollte, ob näm- 
lich das Verhalten abgeschnittener Blätter dem der normalen, an der 
Pflanze befindlichen gleicht. 

Nun hat die chemisch-physiologische Forschung (AmBRos, Grass- 
MANN, WALDSCHMIDT-LEITZ, WILLSTÄTTER) in den letzten Jahren auf die 
große Bedeutung von Körpern hingewiesen, die eine aktivierende Wir- 
kung auf das proteolytische System ausüben. Auch Pflanzen sind dabei 
schon in den Bereich der Untersuchung gezogen worden. Es lag nahe, in 
solchen Körpern die Regulatoren selbst zu sehen. Damit war die Grund- 
lage der vorliegenden Arbeit gegeben, in der geringerer Wert auf den 
Mechanismus von Ferment-Aktivatorwirkung gelegt wird als auf die bio- 
logische Seite des Problems. Jedoch erschien es nötig, um einen Ver- 
gleich zu ermöglichen, zunächst die synthetischen Fähigkeiten isolierter 
Blätter eingehender zu studieren, als es bisher getan worden ist. 

Einer übersichtlicheren Darstellung wegen wurden eine Reihe be- 
stätigender Versuche in einem gesonderten Anhang zusammengestellt. 
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B. Methodische Bemerkungen. 


Für die hier zu verfolgenden Ziele erschien es ausreichend, den Ziweiß-N von 
der Summe aller löslichen N-Verbindungen zu trennen. Das geschah im wesent- 
lichen nach dem von Morues beschriebenen Verfahren. Im allgemeinen wurde 
von 10g Frischgewicht ausgegangen. Das Material wurde im Mörser unter 
Toluolzusatz mit Quarzsand verrieben, wie üblich mit Silicowolframsäure (1%) 
nach schwacher Ansäuerung mit H,SO, gefällt. Eiweiß-N und löslicher N wurden 
mittels der Mikro-KJELDAHL-Methode bestimmt. Die Summe beider ergibt den 
Gesamt-N. In einigen Fällen wurde der Amino-N nach van SLyKE bestimmt. 
Die Anwendung der Wırıstärregschen titrimetrischen Methode zur Amino- 
gruppenbestimmung führte bei gefärbten pflanzlichen Extrakten zu unbefriedi- 
genden Ergebnissen. 

Für die Bestimmung der Blausäure wurde eine Methode ausgearbeitet, wel- 
cher der seit langem bekannte qualitative Blausäurenachweis mittels Pikrinsäure 
als Isopurpursäure zugrunde liegt (siehe BoRESCH). 

Für die vorliegenden Untersuchungen wurde ein Gemisch von gleichen Teilen 
von 1%iger Pikrinsäure und 10%iger Sodalösung als quantitatives Farbreagenz 
benutzt, dessen Farbton mit dem Lerrz-Kolorimeter gegen eine Serie von Test- 
lösungen verglichen wurde. Je Versuch dienten 20 ccm Pikrinsäure-Sodagemisch, 
die unter Zusatz von Kaliumcyanid für die Testlösungen oder mit dem Destillat 
des Versuchsmaterials auf 40 ccm aufgefüllt wurden. Die zu untersuchenden 
Blätter wurden fein zerrieben und unter Zusatz von wenig Wasser schnellstens 
in den KJELDAHL-Destillationskolben eingebracht. In der Vorlage befanden sich 
10 ccm n/10 Natronlauge. Nach sofortigem Verschließen der Apparatur wurde 
der Blattbrei etwa 20 Stunden der Autolyse überlassen, nach welcher Zeit das 
Blausäureglucosid vollständig aufgespalten war. Darauf wurde im Wasserdampf- 
strom etwa 10 Minuten destilliert, wonach die Blausäure bis auf Spuren über- 
gegangen war. Das Destillat wurde mit destilliertem Wasser auf 100 ccm auf- 
gefüllt und je 20 ccm zur Farbreaktion benutzt. Die untere Nachweisgrenze 
dieser Methode liegt bei 0,0005 mg HCN. Durch die große Empfindlichkeit 
erwies sich diese Art der Bestimmung für den vorliegenden Zweck brauchbarer 
als beispielsweise die Methode der Titration mit Silbernitrat. 

Für die At besti gen dienten PETTENKOFERsche Röhren mit Baryt- 
wasserfüllung. Ein gleichmäßiger CO,-freier Luftstrom wurde durch eine für 
jede Röhre gesonderte Saugvorrichtung erreicht. 

Besondere Beachtung mußte den Bezugsgrößen gewidmet werden. Hier ging 
ich von Erfahrungen von CHIBNALL und MoTes (1926, 1931) aus, bezog auf 
Frischgewicht oder Blattfläche, in kritischen Fällen auf beide Größen. Die Blatt- 
fläche ermittelte ich in den meisten Versuchen durch Kopieren auf technisches 
Lichtpauspapier und Ausmessen mittels Rollplanimeter. 

Es wurden für die vorliegenden Versuche entweder entsprechende Blatt- 
hälften oder entsprechende Fiedern bzw. Primärblätter (Bohne) benutzt, wo- 
durch der durch das Pflanzenmaterial bedingte Versuchsfehler auf ein Minimum 
herabgesetzt wird, wenn auch dieser Fehler immer noch größer als der durch die 
chemische Methode bedingte ist. Es sei hier auf die Arbeiten der oben erwähnten 
Forscher und auf spätere Erörterungen verwiesen. 

Die synthetischen Versuche wurden im diffusen Licht durchgeführt, wobei 
die Blätter 4—6 Tage auf Leitungswasser schwammen, zu dem bei N-Ernährungs- 
versuchen 0,4% Harnstoff gesetzt wurde, der namentlich durch seine große Per- 
meierfähigkeit eine ausgezeichnete N-Quelle darstellt. In einigen Fällen wurde 
von der durch BJöRKSTEN für diesen Zweck angewandten Infiltrationsmethode 
Gebrauch gemacht, wobei mit Konzentrationen von 0,2% Harnstoff gearbeitet 
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wurde. Die Infiltrate wirkten in einer feuchten Kammer in diffusem Lichte zwei 
Tage auf die Versuchsblätter ein. In den Ernährungsversuchen mit den auf 

schwimmenden Blättern lagen aber leichter übersehbare Be- 
dingungen vor. Für einen anderen Zweck gewann diese Infiltrationsmethode 
jedoch große Bedeutung, nämlich für die Bestimmung von Atmungsintensitäten 
der Laubblätter unter dem Einfluß von die Atmung beeinflussenden Stoffen, die 
auf diese Weise in die Blätter hereingebracht werden konnten. In Kontrollver- 
suchen überzeugte ich mich, daß durch die Infiltration mit Wasser in den ersten 
Stunden die Atmung nicht schädigend beeinflußt wurde. 

Die Autolyseversuche wurden mit zerriebenem Blattmaterial in Jenenser 
Kolben bei Watteverschluß und ausreichendem Toluolzusatz im Thermostaten 
bei 40°C Temperatur angestellt. Die Autolysedauer betrug etwa 5 Tage und 
ist in den Versuchen genauer angegeben. Über die Ermittlung der Kontrollwerte 
in den Autolyseversuchen werden unten nähere Angaben gemacht. Die Pufferung 
der Autolysate wurde mit Phosphat- und besonders Azetatgemischen (nach 
SÖRENSEN) oder Citratgemischen (nach Mc. -ILVAINE) erreicht (siehe MICHAELIS 
und Rona). Die W stoffi tration wurde elektrometrisch be- 
stimmt. Mußten Verdünnungen der zerriebenen Pflanzenmassen vorgenommen 
werden, so geschah das mit gleichen Mengen von destilliertem Wasser in Kon- 
trolle und Versuch. 

Die der Herauslösung der Aktivatoren und Paralysatoren aus der Organ- 
substanz dienenden Acetonextrakte wurden in der Weise hergestellt, daß die 
Organe mit Quarzsand fein zerrieben 1—2 Tage lang in einem gut verschlossenen 
Erlenmeyerkolben durch das zugesetzte Aceton extrahiert wurden. Darauf wurde 
der Blattbrei an einer Saugpumpe schnell abgesogen und das Filtrat bis zur Ver- 
wendung in gut verschlossenen Flaschen aufbewahrt. 

Als Versuchsmaterial für die vorliegenden Untersuchungen dienten verschie- 
dene Nicotiana-Sorten, ferner Aristolochia Sipho, Physalis Alkekengi, Atropa 
Belladonna, Syringa vulgaris, Linum usitatissimum und Phaseolus multiflorus, 
die alle im Freiland kultiviert wurden, mit Ausnahme von jungen Nicotiana- 
Setzlingen und Phaseolus multiflorus- Pflanzen, die zu Zeiten ungünstiger Vege- 
tationsbedingungen auch im Frühbeet oder im Gewächshaus gezogen wurden. 
Die tropische Phaseolus lunatus war nur bei Gewächshauskultur brauchbar, da 
sie selbst im Sommer im Freien nur geringes Wachstum aufwies. 





C. Experimenteller Teil. 
1. Die Eiweißbilanz isolierter Blätter. 

Im Leben der höheren Pflanze kommt den Laubblättern als den wich- 
tigsten Stätten des aufbauenden Stoffwechsels eine hervorragende Be- 
deutung zu. Beidem Überwiegen der Synthesen dürfen jedoch die gleich- 
zeitig ablaufenden dissimilatorischen Vorgänge nicht übersehen werden, 
denn erst durch sie vermag die Pflanze ihren rätselvollen Lebenszustand 
zu erhalten und damit die Synthesen zu ermöglichen. 

Für den Kohlenstoffumsatz ist dieser Antagonismus von Photosyn- 
these und Atmung weitgehend bekannt. . Der Eiweißstoffwechsel ist aber 
noch nicht so weit aufgeklärt, um mit Bestimmtheit sagen zu können, daß 
entsprechend dem tierischen Organismus auch in der pflanzlichen Zelle 
ein dauernder Abbau von Eiweiß stattfindet. Die auf eine ausgezeichnete 
Stickstoffékonomie abgestimmte Pflanze geht offenbar mit den Produk- 
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ten der Eiweißdissimilation so sparsam um, daß sie unmittelbar wieder 
zu Synthesen verwendet werden. So hat lediglich die Methode des ex- 
perimentellen Eingriffes in den intermediären Stoffwechsel einige Hin- 
weise geliefert, daß auch in der Pflanze ein dauernder Eiweißabbau ver- 
läuft (siehe MorHes 1931), der aber mit Ausnahme weniger markanter 
Entwicklungsperioden (herbstliches Absterben) normalerweise von den 
synthetischen Vorgängen derart übertönt ist, daß er uns nicht sichtbar 
wird, während die C-Dissimilation durch die Lieferung leicht nachweis- 
barer Ausscheidungsprodukte (des Kohlendioxyds) qualitativ und quan- 
titativ faßbar ist. . 

Ob es sich bei dem normalen und mengenmäßig sehr geringen Eiweiß- 
abbau um das Absterben von Zellen handelt, was im Gegensatz zum tie- 
rischen Organismus im Blatt relativ gering einzuschätzen ist, oder um 
die mit dem Alter zunehmende Vakuolisierung, oder um Vorgänge, die 
dem im tierischen Organismus ablaufenden Kreatinstoffwechsel ver- 
gleichbar wären, ist vorläufig nicht entfernt zu beurteilen. Steckt doch 
selbst die tierische Physiologie trotz der zentralen Stellung dieses Ei- 
weißproblems und trotz zahlreicher Versuche, es zu lösen, immer noch 
in den Anfängen. 

Nun haben CHIBNALL und Morues in ihren Untersuchungen über den 
Eiweißumsatz dargetan, daß das Verhältnis von Synthese zu Abbau mit 
dem Alter der Blätter charakteristische Verschiebungen erfährt. Sie 
arbeiteten vornehmlich mit Leguminosen, Phaseolus multiflorus und Vicia 
Faba, und fanden, daß die älteren Blätter durch geringere synthetische 
Fähigkeiten ausgezeichnet waren als die jüngeren. MoTHes schrieb die- 
sen Verschiedenheiten der physiologischen Zustände der Blätter große 
Bedeutung zu und gab Beispiele, wonach Blätter, die eine bestimmte 
Grenze ihres Proteingehaltes durch längeres Überwiegen des Abbaues 
überschritten hatten, ihre Eiweißbilanz überhaupt nicht mehr zu ver- 
bessern vermochten, sondern dem allmählichen Verzehren ihrer Substanz 
und damit dem Tode ausgeliefert waren. 

Schien es also so, daß ganz allgemein junge Blätter durch Überwiegen 
der Synthese, alte durch Dominieren des Abbaues (auch bei guter Er- 
nährung mit Kohlehydraten und Stickstoff) ausgezeichnet waren, so 
wurden in den folgenden Jahren von SMIRNOW, MOTHES und GOUWENTAK 
Beispiele gebracht, daß diese Beziehungen nicht so einfach liegen konn- 
ten. So fanden diese Forscher, daß besonders in einfach gegliederten 
Pflanzen — wie Helianthus —, bei denen keine Verzweigung des Stengels 
stattfindet und die Blätter mit zunehmender Insertionshöhe einem immer 
jüngeren Entwicklungsstadium entsprechen, nach der Blüte und dem 
damit verbundenen starken Eiweißabbau in alten Blättern eine erneute 
Eiweißsynthese stattfinden kann. Diese Untersuchungen wurden teils 
an abgeschnittenen Blättern, teils mit intakten Pflanzen durchgeführt, 
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und es ist im einzelnen schwer zu kontrollieren, wie weit diese Prozesse 
nur vom Vorrat an Nährstoffen und einem bestimmten physiologischen 
Zustand beeinflußt werden, oder ob noch andere durch das Abschneiden 
bedingte Störungen von entscheidender Bedeutung sind, worauf MoTHEs 
(1931) aufGrund einiger Versuche an welkenden Pflanzen hingewiesen hat. 

Um diese wichtige Frage und die bestehenden Unstimmigkeiten zu 
klären, mußten erneut Versuche angestellt werden. Ich arbeitete be- 
sonders mit krautigen, durch einen intensiven Stoffumsatz ausgezeich- 
neten Pflanzen (Tabak), deren Blätter je nach der Insertion einen Schluß 
auf das Organalter erlaubten. 

Verschieden entwickelte Blätter derselben Pflanze wurden zur glei- 
chen Zeit der Untersuchung unterworfen. Versuche zu verschiedenen 
Jahreszeiten dienten der Berücksichtigung des Gewächsalters und der 
klimatischen Bedingungen. 

Von den zahlreichen Bestimmungen, die ausgeführt werden mußten, 
um Fehlresultate möglichst auszuschließen und durch Benutzung ver- 
schiedenartigsten Materials zu allgemeinen Schlüssen kommen zu können, 
seien in diesem Zusammenhang nur eine Auswahl ausführlicher wieder- 
gegeben (siehe auch Anhang). 


Tabelle 1. Syntheseversuch Nicotiana Tabacum (Samsun Maden). 
































| | | | 

Eiweiß-Nmg, Zu- | Lésl.N |Eiweiß-N% | EiweiB-N mg | Ges.N mg 
adm jnmahme qdm | Ges.N | g Frischgew. | qdm 
aif 10,7 | 1,42 88,5 | 4,43 | 12,1 
Unterste | bj 114 |+0,7 | 17,05 pce ann | 
Blätter ne 5. 1,82 | 8,8 | 544 | 17,6 
IT b | 14,1 |-17| 133 | | | 27,4 

Mittlere | 5,2 | 16,9 1,82 90,3 7,20 18,76 

Blätter b 169 | 0 | 138 30,7 
vs) 176 | 174 | 90,0 7,08 19,3 
Oberste | b| 149 | -2,7| 130 27,9 
Blätter | yo] Il | | 202° | 90,0 6,27 20,1 
|" b| 140 |-41| 12,55 26,6 


27. IX. 1929. Pflanzen blühen. (a) Kontrollhälften; (b) Hälften 6 Tage auf 
0,4% CO(NH;,), im Licht. 


Die abgeschnittenen Blätter wurden unter Wegfall der Mittelrippe in Hälften 
zerlegt, von denen die GréBe der Blattflächen und teilweise auch das Frischge- 
wicht bestimmt wurden. Eine Hälfte (a) jedes Blattes diente zur sofortigen 
Bestimmung des Eiweißgehaltes, während die andere Hälfte (b) der entsprechen- 
den Blätter im diffusen Licht mit der Oberseite auf eine 0,4% ige Harnstofflösung 
gelegt wurde. Die Blattoberseite trug zur besseren Nährstoffaufnahme an den 
Leitbündeln einige leichte Einschnitte. 
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Nach 3—7 Tagen wurden die Hälften (b) nach etwa einstündigem Lagern in 
reinem Wasser der Analyse unterworfen. Die Versuchsdauer und die Temperatur- 
bedingungen waren für die verschiedenen Bestimmungen einer Serie immer die 
gleichen. Leider war es nicht möglich, die Untersuchung bei konstanten Tempe- 
raturen durchzuführen, aber die verschiedenen zu vergleichenden Entwicklungs- 
stadien wurden durch die Versuchsanordnung von der Schwankung in gleicher 
Weise betroffen. Das Temperaturmittel betrug etwa 16°. 

Die Bestimmung des Frischgewichts wurde in allen Versuchen vor der Er- 
nährung vorgenommen. Die Blattfläche wurde in den ersten Serienversuchen 
für die Blatthälften (b) nach der Ernährung bestimmt, um die Blätter möglichst 
frisch auf die Nährlösung bringen zu können. Durch eine Reihe von Kontroll- 
messungen vor und nach der mehrtägtgen Ernährung konnte jedoch festgestellt 
werden, daß durch ein etwaiges Wachstum der Blätter oder durch Welkungs- 
erscheinungen die Flächengrößen sich nicht wesentlich ändern. Eine Beziehung 
auf das nachträglich festgestellte Frischgewicht ist aber nicht angängig, da dies 
erhebliche Schwankungen gegen die Kontrollwerte aufwies. 

Ein Vergleich der vorliegenden Analysenwerte der verschieden in- 
serierten Blätter zeigt bei den Kontrollwerten (a) ein starkes Ansteigen 
des Eiweiß- und Gesamtstickstoffgehaltes von den basalen, schon leicht 
gegilbten zu den apikalen, noch in der Entwicklung begriffenen Blättern. 
Der relative EiweiBwert (Eiweiß-N in % Ges. N.) ist dagegen weitgehend 
konstant. Die Werte (b) die nach der N-Ernährung festgestellt wurden, 
zeigen mit dem Kontrollwert (a) verglichen einen Auf- oder Abbau der 
Proteine an. Im Versuch I ist eine Eiweißzunahme festzustellen. Im 
Versuch II, in dem ebenfalls basale Blätter vorlagen, tritt ein deutlicher 
Eiweißabbau ein. Es sei hier besonders auf den hohen Eiweißwert in 
II (a) hingewiesen. Im Versuch III mit Blättern mittlerer Insertionshöhe 
ist weder ein Eiweißaufbau noch ein Abbau zu bemerken. Dagegen wei- 
sen aber die Versuche IV und V mit apikalen Blätter eine starke Eiweiß- 
abnahme auf. 

Die Versuche zeigen also, daß auch ältere Blätter unter geeigneten Be- 
dingungen zur Eiweißsynthese fähig sein können, wobei wir hier unter der 
synthetischen Größe ein Überwiegen des Eiweißaufbaues über einen etwa 
gleichzeitig verlaufenden Abbau verstehen wollen. Die jungen, eiweiß- 
reichen Blätter aber sind trotz günstiger N-Ernährung nicht zu einer wei- 
teren Steigerung ihres Proteingehaltes fähig, sondern es tritt sogar eine 
starke Dissimilation ein. 

Bevor diese Ergebnisse eine weitere Erörterung erfahren sollen, seien 
erst noch andere Analysenwerte verschiedenartigen Materials angeführt 
(Tabelle 2). 

Auch in dieser Versuchsreihe treten im wesentlichen die gleichen Er- 
gebnisse in Erscheinung, wie sie in der vorangehenden Tabelle 1 gefunden 
wurden. Physalis weist eine entsprechende Gliederung auf. Die basalen, 
älteren Blätter haben den geringsten Eiweißgehalt, der in akropetaler 
Insertionsfolge der Blätter zunimmt. Die älteren Blätter zeigen gleich- 
falls eine bemerkenswerte Synthese (besonders Versuch I und II), die den 











122 Trg. Schulze: Untersuchungen über die Bedeutung von Aktivatoren 
Tabelle 2. Syntheseversuch Physalis Alkekengi. 



































Nmgj Zu- Lösl.N Eiweiß-N % | Eiweiß-N mg | Ges. N mg 
adm nahme adm Ges.N g Frischgew. qdm 
el 564 1,25 82,0 2,87 6,89 
Unterste b 6,67 |+103| 13,2 19,9 
Blätter al 6,70 1,02 86,8 3,45 7,72 
| 73 |+064| 12,9 20,2 
m*| 86 1,61 85,3 4,70 10,3 
Mittlere p| 884 |+0,19] 15,0 23,8 
Blätter w°l mus 280 | 808 4,77 11,9 
b| 9,82 |+0,69| 146 24,4 
vl 952 1,70 85,5 5,40 11,2 
Oberste b| 9,15 |-037| 13,4 22,6 
Blätter | 9 1,96 82,8 5,20 11,7 
Th! 97 |-o01! 163 26,1 























2. X. 1929. Pflanzen verblüht. (a) Kontrollhälften; (b) Hälften 7 Tage auf 
0,4% CO(NH;,), im Licht; unterste Blätter gegilbt. 


jüngsten Organen völlig mangelt, und im Versuch V tritt eine deutliche 
Dissimilation ein. Vergleicht man in der vorliegenden Versuchsserie die 
Werte für den relativen Eiweißgehalt (Eiweiß-N % Ges. N), so zeigen 
diese nicht die weitgehende Konstanz wie in den voran geschilderten 
Nicotiana-Versuchen, dagegen ist aber hier eine beachtenswerte Über- 
einstimmung zwischen niederem relativen Eiweißgehalt und größerer 
tiweiBzunahme in Versuch I und IV festzustellen. Im Versuch VI äußert 
sich das entsprechende Verhalten in der geminderten Dissimilation. 
Weitere entsprechende Serienversuche bei Nicotiana silvestris und 
Atropa Belladonna führten zu gleichen Ergebnissen (siehe Anhang Ta- 
belle I und IT). 
Da diese Versuche im Herbst mit älterem Gewächsmaterial durch- 
geführt wurden, mußte zunächst sichergestellt werden, ob auch zu einem 


Tabelle 3. Syntheseversuch Nicotiana Tabacum (Samsum Maden). 

















Eiweiß-N m Zu- List. N Eiweiß-N % | Eiweiß-N mg | Ges.N mg 
adm nahme adm Ges.N. g Frischgew. adm 
Untere ' a 8,38 1,20 87.5 3,14 9,58 
Blätter b 0,36 +0,98! 26,4 35,8 
Obere m a 14,0 1.24 91,8 6,40 15,24 
Blätter b 12,7 - 1,3 30,1 42,8 























IS. VI. 1930. Pflanzen noch nicht blühend. a = Kontrollhalften: b = Half- 
ten 5 Tage auf 0,4% CO(NH,): im Licht. 





| 
| 
| 
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anderen Zeitpunkt die entsprechenden Unterschiede im Verhalten der 
jungen und älteren Blätter auftreten. Der folgende Versuch, der noch 
vor dem Blühen ausgeführt wurde. sollte darüber Aufschluß geben. 

Auch in diesem Entwicklungsabschnitt zeigen die älteren Blätter 
einen Eiweißaufbau und die jüngeren eiweißreicheren einen Abbau (Ta- 
belle 3). 

Es wurden ferner Versuche mit den Blättern junger Setzlinge von 
Nicotiana silvestris durchgeführt. 


Tabelle 4. Syntheseversuche bei Nicotiana silvestris. 


























Eiweiß-Nmg| Eiweiß-N mg Zu- 
qdm “g Frischgew. | nahme 
9. V. 31. a 99 | 4,06 
1% Glukose +0,2% CO(NH,), b 10,5 | 428 | +0,22 
a | 18. va. a | I §90 | 
0,2% CO(NH,), b 5,30 | —0,60 
m | 18. v. 31. a | | 5,95 
0,2% CO(NH,),+1% Glukose b | 5,15 — 0,80 





Junge apikale Blätter von Setzlingen. Infiltrationsmethode, Dauer 2 Tage. 


Im Versuch I wurden die etwa 5 cm langen ersten Blättchen unter- 
sucht. In diesem Stadium ist bei den jungen isolierten Organen eine 
Eiweißsynthese festzustellen. Im Versuch II und III wurden Blätter des 
Materials der gleichen Aussaat 9 Tage später der Analyse unterworfen. 
Die jetzt schon weiter entwickelten und beträchtlich eiweißreicheren 
Blätter zeigen unabhängig von einer künstlichen Kohlehydratzufuhr 
einen deutlichen Eiweißabbau (vgl. auch CHrBNALL 1931). 

Aber auch an entwickelten Pflanzen vermag das junge Blatt unter ge- 
eigneten Bedingungen Eiweiß aufzubauen. Wird dieses durch mehr- 
tägiges Verdunkeln (Hungern) eiweißärmer gemacht, so zeigt es später 
im Lichte einen recht energischen Eiweißaufbau (vgl. Mor#es 1926). 


Tabelle 5. Syntheseversuch junger Blätter von Nicotiana. 





EiweißN mg es % 








g Frischgew. des Ges. N 
a 7,95 | 65 
b | 9,48 | 77 


a — der durch 7tägiges Verdunkeln erreichte Wert. 
b = entsprechende Blatthälften 3 Tage im Licht auf Wasser. 


Junge Nicotiana-Blätter wurden abgeschnitten, 7 Tage lang verdunkelt, dann 
am Licht auf Wasser gelegt. Aus den eigenen Abbauprodukten wurde das Eiweiß 
wieder regeneriert. Der Wert (a) wurde nach dem Verdunkeln bestimmt, der 
Wert (b) nach der 3tägigen Belichtung. 
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Nicotiana-Blätter, die in den letzten Altersphasen untersucht wurden, 
waren nicht mehr zur Synthese fähig (vgl. auch Anhang Tabelle I, Ver- 
such I). Das Protoplasma war sicher schon zu weit zerstört, um noch 
synthetische Vorgänge zu ermöglichen. 

Für die untersuchten krautigen Gewächse wird eine Abhängigkeit der 
Größe der synthetischen Fähigkeit isolierter Blätter von dem Organalter 
und dem vorhandenen Eiweißgehalt deutlich. Junge eiweißreiche, in der 
Entwicklung begriffene abgeschnitiene Blätter bauen trotz günstiger Stick- 
stoffversorgung keine Eiweiße auf, sondern es überwiegt der Vorgang der 
Dissimilation. In einem mittleren Stadium tritt ein Gleichgewicht zwischen 
Aufbau und Abbau ein. Bei älteren ausgewachsenen, eiweißarmen Blättern 
wird bei geeigneter Stickstoffversorgung der Gehalt an Eiweißstickstoff ver- 
mehrt. Sind die jungen Blätter aber relativ eiweißarm, so sind auch sie zur 
Synthese fähig (siehe Tabelle 4, Versuch I). Ebenso bauen relativ eiweiß- 
reiche ältere Blätter trotz weiterer N-Zufuhr Eiweiße ab (siehe Tabelle 1, Ver- 
such II). Ist bei den Blättern ein lebensnotwendiges Eiweißminimum unter- 
schritten so sind sie unter keinen Umständen mehr zur Eiweißsynthese fähig. 

Waren die bisher geschilderten Versuche mit einjährigen krautigen 
Pflanzen ausgeführt, so sollten auch die synthetischen Verhältnisse der 
isolierten Blätter eines Strauches untersucht werden. Für Syringa lagen 
schon Untersuchungen vor, die auf einen wesentlich geringeren Unter- 
schied im physiologischen Zustande verschieden hoch inserierter Blätter 
hinwiesen (MoTHes 1931). 

Blätter von Syringa vulgaris wurden zu verschiedenen Jahreszeiten in 
einem verschiedenen Entwicklungsstadium der Organe der Analyse unter- 
worfen. Wie in den früheren Versuchen wurde die Blatthälftenmethode 
angewandt. Die folgende Tabelle gibt eine Anzahl der Versuche wieder. 


Tabelle 6. Versuche an Syringa vulgaris. 





| 








lEtweis-à N | mg Zu- | Eiweiß-N mg 
| qdm nahme | g Frischgew. 
ry 7 + 
| 9. V. 31, Blätter ganz jung, soeben ja) 22,5 | 13,4 
erst austreibend | 24,5 + 2,0 14,9 
1 5. V. 30, Blätter weiter entwickelt als {a 19,9 | 11,9 
l im Versuch I b| 219 + 20 
x | 15. V.31, Blätter entwickelt, Pflanze | a 20,7 | 11,9 
| noch nicht blühend Ib} 20,9 + 0,2| 12,1 
wil om 31, Pflanze blühend in 
| RN ats 213 | + 1,7) 
4 21,9 | 10,6 
V | 6. VI. 31, Pflanze verblüht R 26,0 +41) 12,25 





a = Kontrollhalften; b = Hälften 4 Tage auf 0,4% CO(NH3), im Licht. 
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In allen vorliegenden Versuchen zeichnen sich die Syringa-Blätter der 
verschiedenen Entwicklungsstadien durch eine große Fähigkeit aus, 
Stickstoff zu assimilieren. In keinem Falle ist hier bei günstiger N-Er- 
nährung eine Eiweißdissimilation des isolierten Blattes festzustellen. 

Versuche, die zur Zeit des herbstlichen Laubfalles mit Syringa-Blät- 
tern angestellt wurden, ergaben ebenfalls ein unterschiedliches Verhalten 
gegenüber den „absterbenden‘ Blättern der krautigen Pflanzen. 


Tabelle 7. Syntheseversuch bei Syringa vulgaris. 





| | 
| Lüst N |Eiweiß-N% 











| 
| _Eiweiß-N mg Eiweiß-N mg Ges.N mg 
| adm | ne | qdm Ges. N g Frischgew. | qdm 
| | | 
1° 6,83 | 2,93 753 3,79 | 9,06 
b 7,25 + 0,52 13,1 | 20,4 


15. XI. 1929. Blätter noch grün. 
a = Kontrollhälften; b = Hälften 5 Tage auf 0,4% CO(NH,), im Licht. 


Die Tabelle 8 zeigt Blätter, die nach einem Nachtfrost am Boden auf- 
gelesen wurden und selbst festgefroren waren. Die Temperatur betrug 
in der Nacht —2°. 


Tabelle 8. Syntheseversuch bei Syringa vulgaris. 

















Eiweiß-N mg Eiweiß-N mg 
AR | ari ~ g Frischgew. 
a | 11,2 3,91 
b 11,7 | + 0,5 4,05 
j j ER 
a 9,5 | 3,25 
Ip 9,9 | . 3,39 





6. XI. 1930. Blätter leicht gegilbt. 
a = Kontrollhälften; b = Hälften 5 Tage auf 0,4% CO(NH;3), im Licht. 


Auch in diesen Versuchen ist kein Abbau, sondern sogar ein geringer 
Eiweißaufbau festzustellen. Zum Versuch II wurde 1% Glukose zur 
Nährlösung zugesetzt. Dadurch wurde keine Steigerung der Eiweiß- 
synthese hervorgerufen. Der Eiweißaufbau wird demnach hier kaum 
durch Kohlehydratmangel begrenzt. Die Blätter, deren sich der Syringa- 
Strauch beim herbstlichen Laubfall entledigt, können sich demnach noch 
in einem lebensfähigen Zustande befinden. 


ı Es wurden in dieser Richtung noch einige weitere Untersuchungen ange- 
stellt. Versuche mit abfallenden Blättern von Quercus ambigua und Aesculus 
Hippocastanum konnten nicht vollendet werden, da der große Gerbstoffgehalt der 
Blätter ein Verarbeiten unmöglich machte. Mehrere Versuche mit verschieden 
gefärbten, abfallenden Magnolia-Blättern zeigten in allen Fällen einen Eiweiß- 
abbau, auch bei Zusatz von Glukose zur Nährlösung. 
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Ein Vergleich der Ergebnisse bei dem krautigen Tabak mit dem Sy- 
ringa-Strauch zeigt ein unterschiedliches physiologisches Verhalten von 
Kraut und Strauch. Bei den untersuchten einjährigen krautigen Gewäch- 
sen wurde je nach dem Organalter und dem durch den physiologischen 
Gesamtzustand des Organismus bedingten Eiweißgehalt der Blätter in 
den isolierten Organen bei künstlicher N-Zufuhr ein Aufbau oder ein Ab- 
bau der Proteinsubstanz erhalten, bei den vorliegenden Syringa-Ver- 
suchen trat in allen Fällen ein Eiweißaufbau ein. 

Es scheint nach diesen Versuchen für die Richtung des N-Stoff- 
wechsels in den abgeschnittenen Blättern der vorhandene Eiweißgehalt 
von großer Bedeutung zu sein und bei genügendem N-Vorrat einem Sta- 
bilitätswert zuzustreben der in erster Linie vom Alter und dem physio- 
logischen Zustande der Blätter abhängig ist. 

Um den Einfluß des absoluten und des auf Gesamtstickstoff bezoge- 
nen Eiweißwertes deutlicher herauszuschilen. war es wichtig, mit Ma- 
terial von gleichem Lebensalter zu arbeiten, indem dann in einer bezüg- 
lich seines Lebensalters kurzen Dauer der Eiweißgehalt weitgehend 
variiert werden konnte. Zu diesem Zwecke wurden ganze Pflanzen oder 
die abgeschnittenen Blätter verschieden lange Zeit verdunkelt und hier- 
durch ein verschieden starker Eiweißabbau erreicht. Beim Verdunkeln 
der ganzen Pflanze wird in der gleichen Zeitdauer mehr Eiweiß abgebaut 
als in abgeschnittenen Blättern. Es werden in der verdunkelten Pflanze 
die Eiweißspaltprodukte aus den Blättern weitgehend abtransportiert, 
so daß der Wert Eiweiß-N : Gesamt-N nicht in dem Maße abnimmt wie 
der absolute Eiweißwert. In den isolierten Blättern dagegen findet keine 
Ableitung statt, selbst wenn diese mit ihren Stielen im Wasser stehen. 
Die Abnahme des absoluten Eiweißgehaltes muß sich also in gleicher 
Weise in der Abnahme des prozentualen Wertes äußern. Wahrscheinlich 
wird durch die angehäuften Eiweißspaltprodukte in den abgeschnittenen 
Blättern der Eiweißabbau verzögert. Aus der folgenden Versuchsüber- 
sicht gehen diese Ergebnisse klar hervor. 


Tabelle 9. Primärblätter von Phaseolus multiflorus. 











| | 
Eiweig-N mg  Ab- | Lôsl N  |EiweiÿN%| Eiweiÿ-N mg | Ges.N mg 
_ adm , nahme adm | Ges.N | ” g Frischgew. | dmg 
en 12,5 162 | 885 4,01 14,1 
"à 7,5 _ 5,0 295 | 71,7 10,4 
mn! 102 | 141 | 878 3,32 11,6 
b | 8,3 | 1,9 | 3,55 | 64,6 11,8 


a = Kontrollblätter; b = Versuchsblätter. I = ganze Pflanzen verdunkelt; 
II = einander entsprechende isolierte Blätter verdunkelt. 


Für den Versuch wurden bis auf die Primärblätter dekapitierte Bohnen- 
pflanzen benutzt. Je ein Primärblatt diente zu Versuch und Kontrolle. Die 
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Kontrollwerte wurden vor dem Verdunkeln gewonnen. In dem Versuch I wurden 
die ganzen Pflanzen verdunkelt, im Versuch II wurden die isolierten Primär- 
blätter in kleinen Erl yerkölbchen unter den gleichen Temperaturbedingun- 
gen im Dunkelzimmer gehalten. 

Von den sechs Versuchsserien, die zu verschiedenen Jahreszeiten mit 
verschiedenem Material und einigen kleinen methodischen Änderungen 
durchgeführt wurden, sollen nur zwei hier wiedergegeben werden, da bei 
allen die gleichen Gesetzmäßigkeiten auftraten (siehe Anhang Ta- 
belle ITIT—VII). 


Tabelle 10. Synthese bei an der Pflanze verdunkelten Primärblättern von 






































Phaseolus multiflorus. 

2 | Eiweiß-N mg Zu- Lösl. N |Eiweiß-N% | Eiweiß-N mg | Ges.N mg 

nd | “adm ERP nahme qdm Ges-N g Frischgew. adm SS 
co | r°# | 153 | 49 75,6 7,22 20,25 
) Tage |! ni 140 |-13| 106 24,6 
rege (nu *| 2% | | 518 | 708 | 56570 | 17,8 
GR b| 14,0 | +14| 10,06 24,0 
per tes fhe | | 651 | 615 | 4,77 16,9 
a b 12 | +08) 139 | 25,1 
dus Leaf. 104 | 647 | 53,3 3,53 13,9 
Pre b 68 |-06| 128 | 19,6 
2. "à 7,73 | 7,82 | 49,7 3,43 15,5 
Sige | V, 52 ‘'-25| 9,96 | 15,2 





a = Werte nach der Verdunkelung; b = Werte nach 4tägiger Ernährung 
auf 0,4% CO(NH;), im Licht. 


Die Pflanzen wurden zur gleichen Zeit in die Dunkelkammer eingestellt und 
nach Verlauf der jeweils angegebenen Zeit 4 Tage am Licht auf Harnstofflösung 
(0,4%) gebracht. Beginn der Verdunkelung 30. IX. 1929. 

Wie man aus Tabelle 10 ersehen kann, werden durch verschieden 
langes Verdunkeln verschieden niedrige Eiweißwerte erreicht. Die ei- 
weißärmsten Blätter vermögen trotz guter Ernährung ihre Synthese nicht 
so zu steigern, daß sich eine günstige Bilanz ergibt. Sie zeigen auf dem 
Wasser Welkungserscheinungen (MoTHzs 1931) und gehen allmählich zu- 
grunde. Offenbar hat der Eiweißentzug bereits eine irreversible Verände- 
rung des Plasmas bewirkt. Aber auch die eiweißreichsten zeigen einen 
Abbau im Gegensatz zu denen (II, III) mit mittlerem Gehalt, die deut- 
liche Synthese aufweisen. Die Versuche I—III sprechen also deutlich für 
dic große Bedeutung der vorhandenen Eiweißmengen für die im ab- 
geschnittenen Zustande der Blätter einsetzenden Prozesse, während die 
Versuche IV und V Parallelfälle zu den von CHIBNALL und Moraes be- 
kannt gewordenen darstellen. 
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Der folgende Versuch wurde zu einem späteren Zeitpunkt mit anderem, zeit- 
lich aber etwa gleichaltrigen Material ausgeführt. Durch die fortgeschrittene 
Jahreszeit und dadurch bedingte geringere Temperatur und kürzere Belichtung 
liegen die Eiweißwerte tiefer als im vorigen Versuche. Es wurden einzelne Blätter 
verdunkelt und zu verschiedenen Zeiten in das Dunkelzimmer eingebracht. Da- 
durch konnten die Blätter zur gleichen Zeit wieder dem Licht ausgesetzt werden 
und der synthetische Prozeß stand unter äußerlich gleichen Bedingungen. 


Da die isolierten Blätter während der Verdunkelung mit EiweiBspalt - 
produkten angereichert worden waren, wurden sie nur auf gewöhnliches 


























Leitungswasser aufgelegt, und die Synthese mußte sich daher aus den Ab- 
bauprodukten vollziehen. 
Tabelle 11. Synthese bei isoliert verdunkelten Primärblättern von Phaseolus 
multiflorus. 
| | | 
Eiweiß-N mg | Zu- Lösi.N Eiweiß-N %| Eiweiß-N mg | Ges.N mg 
vas adm  jmahme | gdm | GesN g Frischgew. | adm 
er | | 548 | 602 | 383 | 136 
|! bp] 820 |+003| 507 | 618 13,3 
sa Fat ee | 465 | 63,7 4,09 | 129 
see b| 893 |+0,66| 428 | 67,5 | 132 
> Étoile DER De CDS Tee 2a IS ~ | 
s| 920 | | 50 | 64,8 4,48 14,2 
6 Tage TL) 9,78 140,58) 44 | 68,8 | | 14,2 
dd 4 — 
nal 990 | 3,72 25 | 4,63 13,6 
Sp IV a ie 3,47 | 751 | | 13,9 
ls ELU, Le. | a 
a| 117 2,83 80,0 | 492 | 146 
> | Li ? Lu LU 
PR | Yip! 109 m 3,84 | 740 | 14,7 





a = Werte nach der Verdunkelung; b = Werte nach 4tägiger Belichtung. 
Beginn der Belichtung 16. XI. 1929. 


Auch in dieser Versuchsserie trat bei den nichtverdunkelten eiweiß- 
reichsten Blättern (Versuch V) eine Dissimilation der Proteine ein, wäh- 
rend die verdunkelten Blätter (Versuch II, III und IV) einen recht erheb- 
lichen Eiweißaufbau zeigen. Bei den 10 Tage verdunkelten Blättern ist 
eine Veränderung des Proteinwertes nicht mehr festzustellen, so daß an- 
genommen werden kann, daß der Eiweißwert hier hart an seinem Mini- 
mum liegt. 

Ein Vergleich der beiden letzten Versuchsserien der verschieden lange 
Zeit verdunkelten Primärblätter (Tabelle 10 und 11) mit den oben dar- 
gestellten Versuchsreihen verschieden alter Blätter (Tabelle 1 und 2) zeigt 
eine beachtliche Übereinstimmung der Ergebnisse. Für die Primärblätter 
dekapitierter Bohnenpflanzen, die unter günstigen klimatischen Be- 
dingungen aufgewachsen sind, gilt das Verhalten der jungen, eiweiß- 
reichen Blätter : nämlich es findet im abgeschnittenen Zustande eine Ver- 
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minderung des Proteingehaltes statt. Nach einem mehrtägigen Ver- 
dunkeln (Hungern) kann hier entsprechend den älteren Blättern ein Ei- 
weißaufbau erfolgen, der aber nicht wieder den Wert der unverdunkelten 
Blätter erreichen läßt. Wird die Verdunkelung zu lange fortgesetzt, ist 
entsprechend den absterbenden Blättern ein Überwiegen der dissimila- 
torischen Vorgänge festzustellen. 

Die Versuchsergebnisse weisen darauf hin, daß im isolierten Organ für 
den N-Stoffwechsel ganz andere Gleichgewichtsbedingungen herrschen als in 
den mit der Pflanze im Stoffwechselaustausch stehenden Blättern. Die sofort 
nach dem Abschneiden der Blätter vorgenommenen N-Bestimmungen 
lassen das Eiweißgleichgewicht erkennen, wie es in dem betreffenden 
Blatte im Lebenszusammenhang mit dem Gesamtorganismus herrscht. 
Bei den vorliegenden Analysen können wir besonders zwei Größen be- 
trachten, den absoluten Eiweißwert (auf Frischgewicht oder Blattfläche 
bezogen) und den relativen Eiweißwert (Eiweiß-N in % Ges. N). Für die 
im Blatt ablaufenden Eiweißumsetzungen kommt der Menge des löslichen 
Stickstoffs und damit dem relativen Eiweißwert nur eine sekundäre und 
oft begrenzende Bedeutung zu, insofern als die Proteinsynthese nur statt- 
finden kann, wenn genügend Baumaterial (= löslicher N) zur Verfügung 
steht. Bei Blättern an der Pflanze ist normalerweise der Stoffwechsel 
weitgehend ausgeglichen. Der relative Eiweißwert besitzt eine annähernd 
konstante Größe, die vom Entwicklungszustand beeinflußt wird. Zsolierte 
Blätter zeigen jedoch die verhältnismäßig geringe Bedeutung des Ver- 
hältnis Eiweiß-N : löslichem N. Vielmehr spielt der absolute Eiweißwert 
die Hauptrolle. Ist er unterschritten, läuft bei Anwesenheit genügender 
Mengen von Baumaterial eine Eiweißsynthese ab, ist er überschritten, 
beobachtet man Proteolyse, auch wenn dabei löslicher N angereichert 
wird. In diesem Falle zeigt sich besonders deutlich, daß der relative Ei- 
weißwert nur von sekundärer Bedeutung ist. Jedoch soll nicht übersehen 
werden, daß in jedem pflanzlichen Organ, das wächst oder wenigstens 
nicht in den Zustand des latenten Lebens übergegangen ist (Samen), lös- 
licher Stickstoff vorhanden ist, und daß diesem löslichen Stickstoff für das 
„Leben‘ eine große Bedeutung zuzusprechen ist. — Für jedes Entwick- 
lungsstadium scheint ein durch die physiologische Gesamtstruktur bedingtes 
stabiles Verhältnis zwischen Eiweißgehalt und Bezugsgröße (Blattfläche 
bzw. Frischgewicht) vorzuliegen. Bei jungen Blättern liegt dieser Stabilitäts- 
wert absolut höher, bei älteren tiefer. In jedem Altersabschnitt wird von dem 
isolierten Blatt bei genügender Anwesenheit von Baumaterial dieser Zustand 
zu erreichen gesucht, was sich in einem Auf- oder Abbau von Eiweiß aus- 
drückt. Blätter bei denen ein lebenswichtiges Eiweißminimum unterschritten 
ist, sind jedoch nicht mehr fähig zur Eiweißsynthese. 

Für die jungen eiweißreichen Blätter (z. B. Tabelle 1, Versuch 1V und 
V; Tabelle 2, Versuch V und VI) und die Primärblätter von Phaseolus 
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(Tabelle 10. Versuch I; Tabelle 11, Versuch V) ist an der Pflanze dieser 
Stabilitätswert überschritten, sie erleiden daher im isolierten Zustande 
einen Eiweißabbau. Aber auch bei älteren Blättern mag an der Pflanze 
ein Überschreiten des Stabilitätswertes vorkommen, worauf der Ver- 
such II in Tabelle 1 hinweist (das Material glich äußerlich dem erheblich 
eiweißärmeren in Versuch I). Die gewöhnlich eiweißarmen älteren Blät- 
ter oder die durch Verdunkelung künstlich eiweißarm gemachten Primär- 
blätter (Tabelle 1, Versuch I; Tabelle 2, Versuch I und II; Tabelle 10, 
Versuch II und III; Tabelle 11, Versuch Il, III und IV) streben hingegen 
durch eine Eiweißsynthese diesen Wert an. Das vom krautigen Typus 
abweichende Verhalten der Blätter des Syringa-Strauches dürfte dadurch 
bedingt sein, daß die Blätter in allen untersuchten Stadien am Strauch 
ihren Stabilitätswert noch nicht erreicht hatten, dem sie daher im iso- 
lierten Zustande zustrebten. 

Durch ein verschieden langes Verdunkeln wurden die Blätter eiweiß- 
ärmer gemacht. Bei diesem Hungerprozeß scheint jedoch auch der an- 
fängliche Stabilitätswert selbst eine Erniedrigung zu erfahren, so daß die 
längere Zeit verdunkelten Blätter auch in dieser Hinsicht den „älteren‘“ 
Blättern entsprechen würden. 

Vergleicht man den N-Stoffwechsel des höheren pflanzlichen Organis- 
mus mit dem des eingehender untersuchten tierischen Körpers, so könnte 
die Erscheinung des Stickstoffgleichgewichts beim Tier auch für die Verhält- 
nisse bei der Pflanze nutzbar werden. Im tierischen Organismus geht ein 
ständiger Abbau von Eiweiß vor sich, der durch eine entsprechende Zu- 
fuhr von Eiweiß ergänzt werden muß, bei längerem Eiweißhunger aber 
zum Tode führt. Eine reichlichere Eiweißernährung vermag jedoch nicht 
zu einer Stickstoff- oder Eiweißanreicherung in den Organen zu führen. 
(Nur die Leber macht innerhalb gewisser Grenzen eine Ausnahme.) Der 
Überschuß wird von dem Körper ausgeschieden. Der Stickstoff- und 
entsprechend der Eiweißgehalt nimmt je nach dem Entwicklungsstadium 
einen konstanten Wert an. So ist der jugendliche Organismus am eiweiß- 
reichsten (siehe BETHE, FÜRTH). Das Eiweiß in der tierischen Zelle wird 
als ein konstitutioneller Bestandteil des Inhalts betrachtet, in der pflanz- 
lichen Zelle hingegen soll ein wesentlicher Betrag nur einen Reserve- 
bestandteil darstellen (siehe KIESEL). Auf Grund der vorliegenden Unter- 
suchungen erscheint die Annahme einer Speicherung beträchtiicher Protein- 
reserven im Blatt jedoch zweifelhaft, wenn auch hier die Schwankungen des 
Eiweißgehaltes größer sein können als in tierischen Organen. Das Blatt 
verhält sich zumindestens anders als ausgesprochene Reservestoffbehäl- 

ter. So wäre als Parallelismus zum Tier nicht allein die stark begrenzte 
Fähigkeit zur Eiweißanreicherung im isolierten Blatt festzuhalten, son- 
dern auch auf die Übereinstimmung in folgenden Punkten hinzuweisen: 
Blatt und tierisches Gewebe zeigen mit dem Altern Abnahme des ab- 
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soluten Eiweißwertes (zugleich des Stabilitätswertes), vielleicht als Folge 
der zunehmenden Vakuolisierung und des verringerten Plasmavolumens. 
Typische Reserveproteine, z. B. Globuline der Samen und Knollen, sind 
bisher nicht in vegetativen pflanzlichen Organen gefunden worden 
(Arbeiten der OsBorNschen Schule). Von den Nukleoproteinen abgesehen 
ist eine chemische Differenzierung von Plasma und Reserveproteinen im 
Blatt nicht gelungen (vgl. KırseL). Die Plasmaproteine sind in gut 
mit N ernährten wie in N-armen Blättern normalerweise dem direkten 
mikrochemischen Nachweis entzogen (vgl. KIESEL), weshalb eine solche 
chemische und physiologische Differenzierung von vornherein unwahı- 
scheinlich ist. — Für weitere Untersuchungen über das Stickstoffgleich- 
gewicht bei der Pflanze dürften die isolierten Blätter die geeigneten Ob- 
jekte darstellen, entsprechen sie doch am stärksten der geschlossenen 
Form des Tierkörpers im Gegensatz zu der offenen Form des in starker 
Entwicklung begriffenen pflanzlichen Gesamtorganismus. Der hier ein- 
geführte Begriff des Eiweißstabilitätswertes des isolierten Blattes möge dem 
Stickstoffgleichgewicht des tierischen Organismus gegenübergestellt sein. 

Wenn wir nun die dargestellten Ergebnisse mit den von CHIBNALL, 
MoruEs u.a. erhaltenen vergleichen, so ergibt sich in einigen Punkten 
eine wesentliche Erweiterung unserer Erkenntnis. Daß alte Blätter, 
deren Eiweißgehalt unter ein lebenswichtiges Minimum herabgesunken 
ist, nicht mehr in der Lage sind. ihre Bilanz zu verbessern, konnte erneut 
festgestellt werden. Zu diesem typischen Alterseinfluß tritt aber ein anderes 
und im allgemeinen ausschlaggebendes Moment: Die absolute Menge schon 
vorhandener Eiweiße. Ist sie groß, werden unabhängig vom Alter Pro- 
teine auch bei guter Ernährung abgebaut. Ist sie klein, werden selbst bei 
„alten‘‘ Blättern Eiweiße gebildet. Das physiologische Verhalten des 
Blattes wird also vom Eiweißgehalt selbst mitbestimmt, und es sind zwei 
sich fast entgegenstehende Faktoren, die diesen Eiweißgehalt regulieren. 
Das gilt für abgeschnittene Blätter. 

Nun haben MoTHES, SMIRNOW u. a. eindeutig gezeigt, daß der Stoff- 
umsatz dieser selben Blätter an der Pflanze anders verläuft, indem die 
älteren Blätter auch bei guter N-Versorgung ihren Eiweißgehalt vermin- 
dern. Dabei sollen zunächst die Veränderungen, die der Eiweißumsatz 
durch das Blühen erfährt, nicht berührt werden. Es erscheint aus- 
geschlossen, daß die Unterschiede zwischen abgeschnittenen Blättern 
und solchen, die sich noch an der Pflanze befinden, lediglich auf Grund 
von Wanderungen der Eiweiße bzw. ihrer Abbauprodukte erklärt werden 
können, wie auch die Tatsache, daß in jeder Pflanze ein scharfer Wett- 
bewerb um Nährstoffe und Wasser zwischen oberen und unteren Blättern 
besteht, diese Erscheinungen nicht völlig erhellen kann. Wir sind daher 
vielmehr gezwungen, nach noch wenig bekannten Korrelationen zwischen 
dem Lebensablauf eines Organes und dem des ganzen Organismus zu 
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suchen, die vielleicht durch chemisch definierbare Körper ausgelöst 
werden. Diese Gedanken werden gestützt durch den merkwürdigen Ein- 
fluß des Blühens und Fruchtens auf den Stoffumsatz (SmmNow, MoTHEs) 
und durch die unterschiedlichen Veränderungen in abgeschnittenen und 
normalen, alten und jungen Blättern unter dem Einfluß des Wasser- 
mangels, worauf MoTHzs (1931) vor kurzem hinwies. 

Daraus ergibt sich die Frage, ob im pflanzlichen Organismus Stoffe wir- 
ken, die den Fermentkomplex der Proteasen bestimmend beeinflussen, und die 
den abgeschnittenen Blättern in anderem Maße zugänglich sind als den an 
der Pflanze befindlichen. 


II. Vorkommen und Wirkung von Mutatoren (Aktivatoren und 
Paralysatoren) des proteolytischen Systems. 


a) Die früheren Untersuchungen über Aktivatoren und Paralysatoren. 
Für die Wirksamkeit eines Fermentes im Organismus kommt es nicht 
nur auf die vorhandene Menge des Fermentes an, sondern auf seinen 
Aktivitätszustand, der durch Stoffe, die selbst keine fermentative Wir- 
kungen besitzen, stark im positiven oder negativen Sinne beeinflußt wer- 
den kann. 

Für die typisch pflanzliche Protease, das Papain, ist seit langem ein 
solcher Aktivator bekannt. S. H. Vinzs stellte zuerst diese Beeinflussung 
fest, ohne die Zusammenhänge zu ahnen, und erst L. B. MENDEL und 
A.F. BLoop und später E. M. FRANKEL erkannten in der Blausäure einen 
spezifischen Aktivator des Papains. Die Untersuchungen von WirL- 
STÄTTER u. GRASSMANN (1924) weisen der Blausäure eine doppelte Wir- 
kung auf das Ferment zu. Einmal wird die Reaktionsgeschwindigkeit im 
proteolytischen System erhöht, dann aber auch der Wirkungsbereich er- 
weitert. Das reine Papain greift keine Peptone an, sondern spaltet nur 
gewisse Proteine bis zu den Peptonen. Es ist eine ‚reine Protease“ 
(OPPENHEIMER) oder ,,Proteinase‘ (GRASSMANN). Dagegen werden durch 
das durch HCN aktivierte Papain auch die Peptone gespalten. 

Die Einwirkung der Blausäure auf aus anderen Pflanzen gewonnene 
Proteasen wies in einer Reihe von Fällen eine entsprechende Aktivierung 
(z. B. Bromelin der Ananas) auf, in anderen Fällen jedoch deutliche 
Hemmungswirkung (z. B. Protease der Kürbisfrucht) (WILLSTÂTTER 
1926). Hierdurch war ein Weg zu einer Einteilung der pflanzlichen Pro- 
teasen gegeben. Studien über Wirkungsgebiet und p„-Optimum (WirL- 
STÄTTER 1926, III. Abhandl.) wiesen weitere Übereinstimmung in den ein- 
zelnen Gruppen auf, so daß der Gedanke an eine Artspezifität der pflanz- 
lichen Fermente immer weniger wahrscheinlich wurde. Die Unter- 
suchungen von AMBROS u. HARTENECK (1929 B) konnten darlegen, daß 
in allen Enzymkomplexen von ihnen untersuchter Pflanzen eine durch 
HCN aktivierbare Protease vom Papaintypus (p,-Optimum etwa 5) und 
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eine durch HCN hemmbare Dipeptidase (p,-Optimum etwa 8) vorkom- 
men. Je nach dem Anteil dieser Komponenten am Gesamtkomplex der 
Proteasen wird durch Blausäure eine aktivierende oder hemmende Wir- 
kung erzielt, und es weisen Untersuchungen an verschieden reifen Früch- 
ten darauf hin, daß in den verschiedenen Entwicklungsstadien dieses 
Komponentenverhältnis nicht konstant ist, sondern sich ändert. 

Ein in seiner Wirksamkeit der Blausäure entsprechender Körper 
wurde im Schwefelwasserstoff gefunden (WiLLSTÂTTER 1926, II. Abh.). 

Auf eine Erörterung des Mechanismus dieser Aktivierungen soll nicht 
näher eingegangen werden, nur seien die beiden angenommenen Mög- 
lichkeiten erwähnt. Es wird entweder ein neuer Fermenttyp gebildet, 
das Papaincyanhydrin (WILLSTATTER 1924, WALDSCHMIDT-Lertz 1930 b), 
oder die proteolysehemmenden Schwermetalle werden durch die Cyan- 
oder Sulfhydrilgruppe komplex gebunden und damit unwirksam (KREBS 
1930):. Im ersteren Falle würde eine wirkliche Aktivierung des Fer- 
mentes, im letzteren nur eine Beseitigung von Hemmungen eintreten. 

Nach den Ergebnissen seiner Modellversuche kam WILLSTÄTTER zu 
der Annahme eines in seiner Wirkung der Blausäure entsprechenden 
natürlichen Aktivators in den Pflanzen. AMBROS u. HARTENECK (1929 A) 
gelang es erstmalig, einen derartigen Körper im Fruchtfleisch der Carica 
Papaya und der Ananas aufzufinden, der als Phytokinase bezeichnet wird. 
Diese Kinase ist ihrer chemischen Natur nach vorläufig noch unbekannt, 
hat aber wohl mit der Blausäure nichts zu tun. GRASSMANN u. DYCKER- 
HOFF (1928) konnten im Hefebrei einen weiteren ähnlich wirkenden Akti- 
vator feststellen, der neuerdings mit dem von Hopkins entdeckten @luta- 
thion identifiziert wurde (GRASSMANN 1930). Das Glutathion stellt ein 
Tripeptid mit drei Aminogruppen und einer Sulfhydrilgruppe dar?. Auf 
tierischem Gebiete ist von WALDSCHMIDT-LEITZ und Mitarbeitern (1930, 
1931) ein interessantes Analogon gefunden worden. Es gelang ihnen, aus 
der Milz einen Aktivator zu isolieren, der gleichfalls mit dem Glutathion 
identisch ist, und der auf die tierische Gewebsprotease, das Kathepsin, 
einwirkt. Entsprechend dem Papain ist auch das Kathepsin durch Blau- 
säure aktivierbar und weist ähnliche Reaktionsoptima auf. 


1 In einem Tastversuch wurde festgestellt, daß in dem Papayotin Merck 
1:350 eine Schwefelverbindung vorliegt, die durch Reduktion mittels KCN in die 
SH-Verbindung übergeführt werden konnte (vgl. Kiinnav). Die Papainlösung 
zeigte anfänglich keine Reaktion mit Nitroprussidnatrium, jedoch trat diese nach 
einem kurzen Einwirken von KCN deutlich in Erscheinung. Sollten in weit- 
gehender gereinigten Fermenten, die mir leider nicht zur Verfügung standen, 
entsprechende Verhältnisse vorliegen, so könnte die Aktivierung des Papains 
durch die Blausäure auf eine Reduktionswirkung der Blausäure auf eine Schwefel- 
verbindung zurückgeführt werden, so daß dann die entstehende SH-Gruppe die 
eigentlich aktivierende Wirkung auf das Ferment ausübt. 

2 Siehe Anmerkung 1 auf S. 134. 
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In einer Reihe von Modellversuchen haben Grassmann und Mit- 
arbeiter (1930) den Einfluß natürlich vorkommender Sulfhydrilverbin- 
dungen, des Cysteins und des Cystins, auf pflanzliche und tierische Pro- 
teasen untersucht. Cystein und Cystin sind Aminosäuren, von denen das 
Cystein (Thioaminopropionsäure) eine freie Sulfhydrilgruppe enthält und 
damit dem Glutathion sehr verwandt ist. Das Cystin stellt das Oxyda- 
tionsprodukt des Cysteins dar. 

Ferner wurde Prophosphat, das im tierischen und pflanzlichen Orga- 
nismus allgemein verbreitet ist (LOHMANN), in die Untersuchungen ein- 
bezogen. Die folgende Zusammenstellung möge die in diesem Zusammen- 
hange interessierenden qualitativen Ergebnisse darstellen. 











HON |  Oystein u Cystin | Na,P,0; 
T 7 
Hefeproteinase . . . aktiviert | aktiviert | hemmt | 0 
Kathepsin. . . . . . aktiviert | aktiviert |  — | 0 
Hefedipeptidase . . . hemmt | hemmt | 0 | hemmt 
Des: ee hemmt | hemmt | aktiviert? | hemmt 


Besonders bemerkenswert ist die antagonistische Wirkung der beiden 
verschiedenen Oxydationsstufen Cystein und Cystin. Auf die gleich- 
zeitige Beeinflussung der Atmungsvorgänge durch diese Körper soll an 
anderer Stelle eingegangen werden. Aus obiger Zusammenstellung ist 
eine weitgehende Übereinstimmung der pflanzlichen und der tierischen 
Fermente ersichtlich. Auch auf Grund anderer Untersuchungen gewinnt 
die Ansicht von der Übereinstimmung, wenn nicht gar Identität der pro- 
teolytischen Systeme in Pflanze und Tier mehr an Gewicht (UTKINA). 


1 CH, - SH CH,-S-_S.H,C 
2 CH-NH,+0 = CH-NH, H,N-HC+H,0 
COOH COOH HOOC 
Cystein Cystin 
CO.NH.CH-CO.NH- CH, - COOH COOH 
. | . 
H,N - CH C-SH H,N-CH 
CH, 4H, I Il CH, 
CH, CH, 
COOH HOOC . CH, NH - OC . CH - NH. CO 


CH, - SH 
Glutathion nach GRASSMANN (1931). 
Formel II ist wahrscheinlicher. 
2 Vgl. jedoch WaLpscHMivT-Leitz, Hoppe-Seylers Z. 198, 261. 
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So können die weitgehenderen Erkenntnisse auf dem Gebiete der tie- 
rischen Proteasen und Aktivatoren um so erfolgversprechender auch im 
Pflanzenreich angestrebt werden. 


b) Das proteolytische System meines Versuchsmaterials. 

Beim Studium der pflanzlichen Proteasen ist der Frage nach der Wirk- 
samkeit in verschieden entwickelten Organen nur eine geringe Beachtung 
geschenkt worden. Die größtenteils von Chemikern ausgeführten Unter- 
suchungen ließen den Mechanismus der Fermenttätigkeit stärker in den 
Vordergrund rücken als die biologische Funktion. 

Die in diesem Abschnitt darzustellenden Versuche dienten mir in 
erster Linie dazu, einen Einblick in die Wirkungsweise des Versuchs- 
materials zu bekommen, um damit eine sichere Grundlage für die in spä- 
teren Abschnitten zu schildernden Beobachtungen zu besitzen. Es konnte 
jedoch der Vielzahl der sich ergebenden Fragen im einzelnen nicht nach- 
gegangen werden. 

Einen Einblick in die Wirkungsweise der vorliegenden Proteasen 
sollten Autolyseversuche verschaffen. 

Von großem Einfluß auf den Autolyseverlauf ist die im Substrat 
herrschende Wasserstoffionenkonzentration. Zur Erreichung möglichst 
übersichtlicher Versuchsbedingungen muß diese beherrscht und während 
des Versuchs konstant gehalten werden können. Dies sollte durch Zusatz 
von Puffergemischen zum Substrat erreicht werden. Der Gewebebrei, 
der einen im sauren Bereich liegenden p, aufweist, wirkt selbst puffernd. 
Es war daher festzustellen, in welchem Bereich der p, des Substrates 
durch die im allgemeinen angewandten Puffermengen bestimmend be- 
einflußt werden kann, ferner der relative Unterschied des proteolytischen 
Wertes bei verschiedenem p, und damit zusammenhängend der p, des 
Reaktionsoptimums. Dieser methodisch wichtigen Betrachtung diente 
der folgende Versuch (siehe Tabelle 12). 

Aus der Tabelle ist zu ersehen, daß eine einwandfreie Beeinflussung 
des p, durch die angewandten Puffermengen nur in der Umgebung des 
Pa 5 möglich ist. Die Blattsubstanz wirkt selbst stark puffernd. In dem 
Versuch I ohne Pufferzusatz liegt der Wert des Eiweißabbaues jedoch 
noch erheblich vom Optimum entfernt, das erst bei einem höheren p, 
erreicht wird. Die Unterschiede der Abbaugrößen bei höherem p, sind 
relativ gering, der Wert in Versuch VI noch wider Erwarten groß, wenn 
die überwiegende Wirkung einer Protease des Papaintyps angenommen 
würde. Es scheint demnach im Enzymkomplex ein stark wirksames pro- 
teolytisches Ferment mit höherem p,-Optimum anwesend zu sein. 

Da besonders die Frage nach der Abhängigkeit des proteolytischen 
Systems vom Entwicklungszustand der Organe interessierte, wurde der 
folgende Versuch angestellt (siehe Tabelle 13). 
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Tabelle 12. Einfluß des p, und Pufferwirkung der Blattsubstanz bei der Autolyse. 





n - T 
: | | | Abnahme 





Acetatpufier | Me bei | kiweis-N me EIweiE.N mg | An Eiweiß-N 
» | x Frischgew. | ns | in % des Aus- 
= Autolys« [A schgew | g Frischgew. gangswertes 
1" | os | | 
b | ohne Puffer | 4,85 4,90 | 1,93 28,3 
ie | 6,79 
b 45 | 45 4,82 1,97 29,0 
1® | 685 | 
Mot oe ob ae 4,43 2,42 35,4 
a | — 
sit, 7,1 65 | 403 2,19 35,2 
y * | 6,77 
b 7,6 6,15 4,33 2.44 36,0 
v1" | 6,29 
b 9,6 6.9 385 | 244 38,8 


Primärblätter von Phaseolus multiflorus, d. 12. III. bis 19. III. 1931. 50 cem 
Acetatpuffer n/5 + 25 cem H,0. 

In jedem Versuch dienten zur Feststellung des Ausgangswertes a und des 
Autolysewertes b entsprechende Primärblätter dekapitierter Bohnenpflanzen. 
Acetatpuffer des angegebenen p, wurde zum Autolysat gesetzt und nach Be- 
endigung der Autolyse vor der Eiweißfällung in einer Probe filtrierten Autolysats 
der p„-Wert elektrometrisch bestimmt. 


Wirksamkeit von Glyzerinauszügen aus Blättern verschiedener 
Entwicklungsstadien. 

Aus einer gleichen Frischgewichtsmenge junger und alter Blätter von 
Nicotiana Tabacum (Samsun maden) wurden mittels Glyzerin Ferment- 
auszüge hergestellt, die verschieden lange Zeit auf Casein bzw. Edestin 
einwirkten (Tabelle 13). 

Die Ergebnisse weisen auf einen bemerklichen Unterschied in der Wir- 
kungsweise der beiden Glyzerinauszüge. In den ersten Stunden tritt ein 
relativ viel stärkerer Abbau durch den Extrakt der apikalen Blätter ein, 
der aber später durch eine stärkere Wirksamkeit des Extrakts der basalen 
Blätter im Caseinversuch wieder erreicht wird, und diesen bei noch länge- 
rer Versuchsdauer wohl überschreiten würde. Im Edestinversuch treten 
die gleichen Verhältnisse auf, nur scheinen die zeitlichen Bedingungen 
etwas verschoben, und die Abbauwerte sind geringer. Über die Ursache 
dieser Verschiedenheit lassen sich vorläufig nur Vermutungen aufstellen. 
Es könnten verschiedene Fermentgemische mit abweichenden Zeitkurven 
der Wirksamkeit der Einzelkomponenten dafür verantwortlich gemacht 
werden, in dem Sinne, daß ein Fermenttyp längere Zeit mit großer Aktivi- 
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Tabelle 13. 





Glyzerinauszug aus basalen Blättern Glyzerinauszug aus apikalen Blättern 








Abnahme an 


Stunden 








Dub ae | Los ne Mimet | m = an 
Caseinabbau. 
0 | 74,55 77 
15 69,3 5,25 67,9 9,1 
50 65,8 8,75 65,1 11,9 
100 | 59,5 15,05 6195 | 15,05 
Edestinabbau. 
0 | 92,05 94,5 | 
=. |e 4,90 88,55 | 6,05 
100 85,4 6,65 868 | 7,7 





Glyzerinauszug: 15 g Blattfrischgewicht auf 100 ccm Glyzerin. 9 Stunden vor 
Versuchsbeginn hergestellt aus Nicoti Tab (Samsun maden); je Versuch 
0,5 g Casein (bzw. Edestin) + 5ccm Glyzerinauszug + 20 ccm Phosphatpuffer 
Pr 5,5 + 5 cem Toluol. 3. VII. 1930. 





tät wirkt, bei dem anderen Typ aber diese sehr bald nachläßt. Ferner 
kann auch an Hemmungskörper oder Aktivatoren gedacht werden, die 
im Laufe der Reaktion wirksam werden. Nach unseren Kenntnissen über 
die Zeitabhängigkeit der Fermentreaktionen (siehe OPPENHEIMER) würde 
in letzterem Falle der Annahme eines Aktivators im Extrakt der alten 
Blätter eine gewisse Wahrscheinlichkeit zukommen. 

War durch diesen Versuch auf eine Verschiedenheit in der Zusammen- 
setzung des Enzymkomplexes in Abhängigkeit vom Alter der Organe hin- 
gewiesen, so sollte dies noch nach anderen Methoden zum Ausdruck ge- 
bracht werden. 


Der Einfluß der Blausäure auf das proteolytische System. 

Da im Autolyseversuch bei dem durch Puffergemische im Substrat 
eingestellten p, die Gesamtheit der Komponenten des proteolytischen 
Systems mit ihrer dem p, entsprechenden Wirkungskomponente die Ei- 
weiße angreifen, schien in der Einwirkung von spezifischen Aktivatoren, 
besonders der Blausäure, ein indirekter Weg zur rohen Beurteilung der 
Komponentenverhältnisse zu liegen (vgl. Wırıstärrer 1926, IT. Abh.). 

Nach den Versuchsergebnissen Tab. 14 wird durch den Blausäurezu- 
satz eine deutliche Hemmung bewirkt. Unter den vorliegenden Versuchs- 
bedingungen überwiegen ielativ die durch Blausäure hemmbaren proteo- 
lytischen Fermente. Beim Vergleich der Autolysewerte der apikalen und 
der basalen Blätter weisen die jungen Blätter eine durch HNC bewirkte 
stärkere prozentuale Hemmung auf, was für den hier untersuchten Fall 
den Schluß auf ein verschiedenes Komponentenverhältnis zugunsten 
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Tabelle 14. 
| | Abnah 
Bet me "Eng |Eiweiß-N in 
g Frischgew. [= Frischgew. % des Aus- 
| |gangswertes 
a 5,09 
ohne KCN ...... b 321 | 1,88 37,0 
Basale 
Blatter + 0 | 
+ 1,2 ccm 0,1%iger KCN- | 
os... à b 281 | 1,49 34,7 
a 10,6 | | 
Apikale ohne KCN. . . . . .. b 6,83 | 3,77 35,5 
Blätter al 107 
+ 1,2ccm 0,1%iger KCN- | 
eo b 8,62 2,08 19,5 








Nicotiana platana (Pflanzen blühen). Autolyse 25. VII. bis 31. VII. 1930. 
50 ccm Phosphat-Puffer n/10. p, 5,5. 


der durch HCN hemmbaren Fermente bei den jungen Blättern zuläßt. 
Eine hemmende Beeinflussung durch Blausäure wurde noch in weiteren 
Versuchen erhalten (siehe Anhang Tab.VIII,IX). Hier sei noch auf die in 
Tabelle 14 hervortretende stärkere autolytische Fähigkeit der jungen 
Organe gegenüber der der älteren hingewiesen, die sich in der absoluten 
Abnahme an Eiweiß ausdrückt. 

Soviel in den letzten Jahren die aktivierende Wirkung der Blausäure 
in zahlreichen Modellversuchen studiert worden ist, liegen doch kaum 
Untersuchungen darüber vor, ob der Blausäure eine Bedeutung als natür- 
licher Aktivator zukommt (AmBRos 1928). Die reichlich blausäurehal- 
tigen Gewächse müßten am besten hierüber Aufschluß geben können. 

Liegen doch schon Untersuchungen von TREUB vor, die in diesem 
Zusammenhang von großer Bedeutung sind. Er wies nach, daß mit zu- 
nehmendem Alter der Blausäuregehalt wesentlich abnimmt und in dem 
absterbenden Blatte meist den Nullwert erreicht. 

Jedoch ist in den sogenannten Blausäurepflanzen der Cyanwasser- 
stoff meist in glykosidartigen Körpern derartig gebunden, daß seine Wirk- 

1 In einer von mir zu Orientierungszwecken durchgeführten Bestimmung an 
Linum usitatissimum sei diese Abhängigkeit des HCN-Gehaltes vom Entwicklungs- 
zustand des Blattes wiedergegeben. 

Blausäurebestimmung bei Linum usitatissimum: 
mg HCN/g Frischgewicht 


Spitzenblätter und junge Knospen . . . . . . . . 0,152 
me. 0,031 
Basale Blätter zum Teil leicht gegilbt . . . . . . . 0,012 


12. VIII. 1930. Pflanzen beginnen zu blühen. 
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samkeit erst nach der hydrolytischen Aufspaltung beginnen kann. Es ist 
also nicht der Gehalt an Blausäureglykosid für unsere Betrachtung ent- 
scheidend, sondern die freie wirksame Blausäure selbst, beziehentlich die 
Fähigkeit der Pflanze, sie aus den Glukosiden abzuspalten. 

Ich habe einige Versuche mit Phaseolus lunatus, einer der bewährten 
Versuchspflanzen TREUBs, angestellt. 


Blätter verschiedenen Alters wurden der Autolyse unterworfen. In einem 
Versuch wurde zu den nur Spuren von Blausäure enthaltenden Primärblättern 
künstlich Blausäure in Form von Cyankali zugesetzt. In einem Parallelversuch 
wurde der Blausäuregehalt der Blätter in den entsprechenden Altersstadien be- 
stimmt. Die Tabelle 15 gibt die erhaltenen Werte wieder. 


Tabelle 15. Der Einfluß der Blausäure auf das proteolytische System von 
Phaseolus lunatus. 





Eiweiß-N mg pag À mg HCN 
8 Frischgew. | prischeew| © Prischgew. 




















Alte Primärblätter . . . . . . . .. ” 7 ar 0,001 
Alte Primärblätter + 0,15mg HCN . D ue À (0,015) 
Ausgewachsene Folgeblätter. . . . . = = 0,026 
Di BE EN es L 218 0,290 











Phaseolus lunatus. Autolyse 29. IX. bis 4. X. 1930. 75 ccm Phosphatpuffer 
n/10 py 5,4. 


Bei den alten Primärblättern tritt bei geringem Blausäurezusatz eine 
deutliche Hemmung der Proteolyse ein Bei den ausgewachsenen Folge- 
blättern scheint der auffallend niedrige proteolytische Wert gleichfalls 
durch eine Blausäurehemmung der im Autolysat frei werdenden HCN be- 
gründet zu sein. Die jungen noch voll in der Entwicklung stehenden 
Blätter dagegen weisen gegen die Primärblattkontrolle einen verhältnis- 
mäßig hohen Wert auf, so daß hier die relativ große Blausäuremenge 
keine Hemmung, sondern sehr wahrscheinlich eine Steigerung der Pro- 
teasenaktivität bedingt. Die Unterschiede bei den verschieden alten 
Organen treten klar in Erscheinung, und es liegt nahe, kausale Be- 
ziehungen zwischen der Fermentwirkung und dem Blattalter und damit 
zusammenhängend dem Blausäuregehalt anzunehmen. 

Hier muß nun die Frage aufgeworfen werden, welcher Wert diesen 
Autolyse- und Modellversuchen für die wirklichen Vorgänge im Organis- 
mus zukommt. Wir besitzen weder über das Mengenverhältnis der Kom- 
ponenten des Proteasenkomplexes noch über Verteilung und Lokali- 
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sation in der Zelle sichere Kenntnisse. Das gleiche gilt von den Akti- 
vatoren. Wir wissen erst recht nicht, ob die durch Zerreiben der Gewebe 
dislocierten und zur Reaktion gebrachten Körper im lebenden Organis- 
mus im Bereich einer chemischen Berührung sich befinden. Aber wir 
haben vorerst keine andere Möglichkeit als durch solche rohe Methoden 
diesen schwierigen Fragen beizukommen und durch Wahrscheinlichkeits- 
schlüsse allmählich Erkenntnisse zu sichern. Auch darf man nicht an- 
nehmen, daß die lebende Pflanze so einheitlich und einfach konstruiert 
ist, daß der einmal gefundene Proteasenaktivator Blausäure nun iden- 
tisch mit allen anderen gleichwirkenden Aktivatoren sein müßte, oder daß 
andererseits, da die bisher gefundenen Phytokinasen nicht Blausäure- 
charakter haben, HCN diese biologische Reaktion nicht ausübe. 

Es war leider nicht möglich, die Untersuchungen an dem sehr geeig- 
neten Objekt unter anderen Gesichtspunkten fortzusetzen, da trotz aller 
Bemühungen keine weiteren Samen der blausäurehaltigen Phaseolus 
lunatus zu erhalten waren. 

Ein mit Gewächshauspflanzen von Linum usitatissimum durchge- 
führter Autolyseversuch zeigt ebenfalls, daß in jungen Organen HCN- 
Reichtum mit starkem Eiweißabbau, in alten HCN-armen mit recht 
geringem Abbau korrespondieren (Anhang X). 


Der Einfluß natürlich vorkommender Sulfhydrilkörper. 

Im Anschluß an die früher geschilderten Untersuchungen von GRass- 
MANN und seinen Mitarbeitern über die aktivierende Wirkung des Cys- 
teins und Cystins wurden einige orientierende Versuche über den Einfluß 
dieser Aminosäuren und des ihnen nahe stehenden Glutathions vor- 
genommen (siehe Tabelle 16). 

Die vorliegenden Ergebnisse lassen eine eindeutige Übereinstimmung 
der von GRASSMANN und Mitarbeitern angegebenen Wirkungsverhält- 
nisse dieser Stoffe auf die ‚‚Proteinase‘‘ mit der Wirkung auf das hier 
untersuchte proteolytische Gesamtsystem erkennen. Dagegen verhält 
sich die Blausäure abweichend. Ihre Wirkung ist in den beiden hier zum 
Vergleich heranzuziehenden Fällen IV und VI sehr gering und zeigt nur 
an dem Versuch IV eine schwache Steigerung. Im Versuch VI dagegen 
wirkt sie schwach hemmend. Dabei ist aber die molare Konzentration 
der KCN erheblich größer als die der Aminosäure. 

Diese abweichenden Verhältnisse bei den untersuchten Sulfhydril- 
körpern und der Blausäure werden ihren Grund in einer verschiedenen 
und spezifischen Wirkung auf die Einzelfermente haben, wofür die mo- 
derne Proteasenliteratur genügend Beispiele liefert. Ein über diese Orien- 
tierung hinausgehendes Studium dieser Erscheinungen, das mit Rein- 
fermenten und mit Berücksichtigung der Konzentrationsverhältnisse be- 
ginnen müßte, lag nicht im Rahmen dieser Arbeit. Doch sei darauf hin- 
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Tabelle 16. 
Eiweiß-N mg | Steiger 
Autolysedauer g Frischgew. |des > red 
a +0 4,63 
18. IL —23. IL 31 I "| 
b |+0,05g Cysteinchlorhydrat 3,37 + 1,26 
nu? +0 6,52 
b +0,05g Cystin 7,33 —0,81 
0 6,41 
27.1L—4. IL 31 SI * ‘ 
b +0,05 g Glutathion 5,42 +0,99 
w*® +0 6,17 
b +0,025g KCN 5,98 +0,19 
vy? +0 4,63 
5. UL—11. 1.31 b |+0,05 g Cysteinchlorhydrat 3,57 + 1,06 
vi * +0 3,87 
b 0,025 g KCN 4,07 — 0,20 











Phaseolus multiflorus, Primärblätter (Gewächshauspflanzen). Acetatpuffer 
n/10, 50 ccm pa = 5,6. Es wurde sowohl die Kontrolle (a) wie der mit entspre- 
chenden Primärblättern durchgeführte Versuch (b) der Autolyse unterworfen. 
Die Differenz gegen den Wert (a) drückt daher im Falle eines niederen Wertes 
von (b) eine Steigerung, dagegen bei höherem Wert von (b) eine Hemmung durch 
den zugesetzten Stoff aus. 
gewiesen, daß in solehen Untersuchungen ein Weg gegeben ist, mit Hilfe 
einer biochemischen Methode die Komponenten pflanzlicher Proteasen- 
komplexe zu charakterisieren, was um so wichtiger ist, als die üblichen 
Extraktions- und Adsorptionsmethoden keine Gewähr geben, ob sie die 
verschiedenen Fermente mengenmäßig in gleichem Maße ermitteln. 
Jedenfalls wird dem Studium der Proteasen in höheren Pflanzen eine 
größere Beachtung als bisher geschenkt werden müssen, da die Bedeu- 
tung der durch ihre Wirkung gebildeten Eiweißbausteine und ihrer Deri- 
vate für verschiedene lebenswichtige Vorgänge stark hervorgetreten ist. 


c) Das Verhalten der Acetonextrakte aus Blättern verschiedenen Alters. 


Durch Extrahierung mittels Aceton oder verdünntem Alkohol war 
es WALDSCHMIDT-LEITz (1930 A) gelungen, aus tierischen Krebsgeschwül- 
sten einen proteolytischen Aktivator zu erhalten. Nach dem gleichen 
Verfahren versuchte ich den vermuteten Aktivatoren in Laubblättern 
auf die Spur zu kommen. Über den Erfolg soll hier berichtet werden. 

Der nachstehende Versuch gibt die Verhältnisse bei älteren basalen 
Blättern und jungen apikalen Organen wieder. 


Sowohl aus jungen wie alten Blättern wurden Acetonauszüge hergestellt und 
nach den Angaben in der Tabelle zu Autolysaten aus jungen oder älteren Blät- 
tern zugesetzt. 
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Tabelle 17. 
Eiweiß-N mg Abnahme an Eiweiß-N in Abnahme 
Eiweiß-N mg an Eiweiß-N 
g Frischgew. der. % a. ges.N in % d. ges. N 
a 0,98 74,3 
Blattbrei aus basalen || Extr. alt b 0,84 0,14 59,3 15 
Blättern s 1,08 74,0 
Extr. jung b 0,74 0,34 50,4 23,6 
a 5,39 76,0 
Blattbrei aus Extr . alt b 4,95 0,44 69,7 6,3 
apikalen Blättern pr 5,36 812 
Extr. jung b 4,41 0,95 65,3 15,9 

















Nicotiana silvestris blühend. Autolyse 23. VI. bis 1. VII.1930. Phosphatpuffer 
Pu 5,5 je 75 ccm n/10. Acetonextrakt aus Nicotiana silvestris, alte Blätter, bzw. 
junge Blätter 45 g Frischgewicht auf 200 ccm, je 10 ccm im Versuch (b) ange- 
wandt. Hergestellt 20. VI. 1930. Kontrolle (a) sofort analysiert. 

Daraus geht hervor, daß der Extrakt der jungen Blätter im Vergleich 
zu dem der alten die Proteolyse wesentlich verstärkt, wobei im Prinzip 
gleichgültig ist, ob diese Extrakte im Autolysat junger oder alter Blätter 
zur Wirkung gelangen. Die verschiedenen Wirkungen der Extrakte sind 
demnach nicht von dem Material beeinflußt, auf das sie reagieren. Viel- 
mehr kann angenommen werden, daß in den Autolysaten der annähernd 
gleiche Fermenteiweißkomplex vorliegt. 

Um nun Sicherheit darüber zu gewinnen, ob die Acetonauszüge nicht 
selbst Proteasen enthalten, wurden mehrfach Versuche angestellt, in 
denen der Blattbrei des Autolysats durch eine fermentfreie Gelatine- 
lösung ersetzt wurde. Acetonauszüge brachten hier keinerlei proteo- 
lytische Wirkung hervor. Dieses Ergebnis war zu erwarten, denn Aceton 
fällt normalerweise die Proteasen, sie sind also in den filtrierten Extrak- 
ten nicht mehr vorhanden. Alkoholauszüge (50%) zeigten im übrigen die 
nämlichen Ergebnisse. Damit ist aber deutlich geworden, daß diese 
Acetonextrakte kein Ferment, sondern einen Aktivator enthalten, der 
ohne Gegenwart des Fermentes unwirksam ist. 

Da hinfort vornehmlich mit Acetonauszügen gearbeitet wurde, war 
noch der Einfluß des Acetons selbst auf das Proteasensystem zu prüfen 
(siehe Tabelle 18). 

Beim Vergleich von Versuch I und Versuch II wird die durch das 
Aceton bedingte Hemmung deutlich. 

Auch in weiteren Versuchen mit Nicotiana wurden entsprechende 
Hemmungen durch Aceton festgestellt (siehe Anhang Tabelle XT). 

Es muß daher die durch das Extraktionsmittel bewirkte Hemmung 
in den Versuchen mit in Betracht gezogen werden, ein Faktor, der leider 
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Tabelle 18. Beeinflussung des proteolytischen Systems durch Aceton. 

















Eiweiß-N mg 
= Trlschgew. Differenz 
I Kontrolle sofort analysiert ....... by 6,72 
Vee: eens ce chu es EN As b 5,06 1,66 
u Kontrolle Autolyse + 0. . . . . . . . . . a 5,08 
Vers. Autolyse + 5cem Aceton ..... b 5,70 — 0,62 








Phaseolus multiflorus entsprechende Primärblätter. Autolyse 2. II. 1931 
bis 7. II. 1931. Acetatpuffer n/10. 50-ccm py 5. 


anfänglich nicht genügend beachtet wurde und durch Wiederholungen 
festgestellt werden mußte. Auf zwei verschiedenen Wegen kann diese 
Hemmung berücksichtigt werden: Man bestimmt in einem Versuch die 
Größe des proteolytischen Abbaues unter Zusatz des Extraktes und in 
einem Parallelversuch mit möglichst gleichartigem Blattmaterial diese 
Größe unter Zusatz einer äquivalenten Menge des reinen Extraktions- 
mittels. Die Differenz der proteolytischen Werte gibt dann die Wirkungs- 
richtung und -größe des zu untersuchenden Extrakts an. Man kann aber 
auch in der Weise vorgehen, daß man die Portionen beider Blatthälften 
gleichzeitig der Autolyse aussetzt. Zur Portion (b) wird der zu prüfende 
Extrakt gefügt und zur Kontrolle (a) die äquivalente Menge Extraktions- 
mittel. In beiden zu vergleichenden Portionen wirkt dann die gleiche 
Acetonmenge, wozu bei (b) noch die Wirkung des extrahierten Körpers 
kommt. Man erhält bei dieser Methode zwar nicht die absoluten Abbau- 
größen, kann dafür aber mit um so größerer Genauigkeit die Wirkungs- 
richtung feststellen, weshalb gewöhnlich in dieser Weise vorgegangen 
wurde. 

In den weiteren Versuchen zeigte es sich bald, daß keine einfache Be- 
ziehung zwischen Organalter und Wirkungsqualität der Extrakte vor- 
liegt, sondern daß hierfür andere Faktoren maßgebend sein müssen. Es 
galt daher zunächst, die Ausbildung und Wirkungsweise in Abhängigkeit 
von der Vegetationsperiode zu untersuchen. 


d) Beziehungen zwischen dem Entwicklungsverlauf der Gewächse und dem 
Auftreten von Mutatoren. 


Die Eiweißbildung der Laubblätter innerhalb einer Vegetations- 
periode wird durch die physiologischen Zustände der Pflanze (Blühen, 
Fruchtbildung) stark beeinflußt. Es war daher zu untersuchen, ob für 
die Wirkung der in den Acetonextrakten aufgefundenen Körper, die wir 
als Mutatoren! bezeichnen, entsprechende Zusammenhänge bestehen. 


1 Auf die Begründung dieser Bezeichnung soll später eingegangen werden. 








144 Trg. Schulze: Untersuchungen über die Bedeutung von Aktivatoren 


Zur Untersuchung dieser Frage wurden aus den Organen verschieden ent- 
wickelter Pflanzen zu verschiedenen Jahreszeiten Acetonauszüge her- 
gestellt. 

Das Verhalten junger Pflanzen vor der Blüte. 

Junge Pflänzchen von Phaseolus multiflorus, bei denen in einem spä- 
teren Entwicklungsstadium ein stark wirkender Mutator aufgefunden 
war, wurden im Februar auf das Vorhandensein dieses Körpers geprüft. 
Es konnte nicht die geringste Wirkung festgestellt werden. Lichtmangel 
in dieser Jahreszeit und vor allem das Fehlen ultravioletter Strahlen im 
Gewächshaus hätten dafür verantwortlich sein können. So wurden eine 
Reihe von Pflanzen während 10 Tagen täglich mehrmals etwa 3 Min. lang 
mit einer Quarzlampe bestrahlt. Jedoch änderte sich das Ergebnis nicht. 
Da diese Versuchswerte zugleich einen guten Einblick in die Genauigkeit 
der Methode gestatten, seien sie wiedergegeben (vgl. auch Anhang 
Tabelle XII). 




















Tabelle 19. 
Eiweiß-N mg 

Autolysat Primärblätter Phaseolus multiflorus = Tılschgow. Differenz 

I Sofort analysiert . . . . . . . . . . . . . a 6,26 
Gs Lis ue, b 4,55 1,71 

Il + 4cem Aceton ............. a 5,62 
+ 5cem Acetonextrakt . . . . . . . . . . b 5,58 +0,04 

IH +8cem Aceton............. a 5,78 
+ 10ccem Acetonextrakt . . . . . . . . . b 5,65 +0,13 

IV + 8cem Aceton............. a 6,00 
+ 10cem Acetonextrakt bestrahlt . . . . . b 5,98 +0,02 











Autolyse 14.11. bis 19.1I. 1931. Acetatpuffern/10. 50 ccm p, = 5,6. Extrakt 
aus Primärblättern: 34 g auf 100 ccm Aceton. 


Auch in jungen Setzlingen von Nicotiana silvestris, die im Frühbeet 
aufgezogen und tagsüber der direkten Besonnung (ohne filternde Fenster) 
ausgesetzt wurden, war ebenso wie in 25 cm hohen Pflanzen keine Wir- 
kung nachzuweisen. 











Tabelle 20. 
Si; . Eiweiß-N mg FF 
Autolysat junge Blätter Nicotiana silvestris Differenz 
g Frischgew. 
POS EN DL ns se 8 3,23 
+ WO CORP PP SP wee ee b 3,23 0 








Autolyse 19. V. bis 23. V. 1931. Acetatpuffer n/10. 50 ccm p, = 5,2. Extrakt 
aus Nicotiana silvestris, junge Blätter von Setzlingen (etwa 25 cm noch), 12 g auf 
40 ccm Aceton, hergestellt 19. V. 
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Das Fehlen des aktivierenden Körpers wurde auch weiterhin in allen 
vor der Blüte untersuchten Pflanzen festgestellt (siehe auch Anhang 
Tabelle XIV). 

Das Blühstadium. 

Mit dem Beginn des Blühens trat plötzlich bei allen untersuchten 

Tabaksorten der Mutator mit aktivierender Wirkung auf. 











Tabelle 21. 
Autolysat mittlere Blätter Nicotiana silvestris blühend Ml BE! Dons 
: g Frischgew. 
ee a | 2 a 3,70 
LION. … à PUR ji ms + b 3,30 +0,40 








Autolyse 25. VI. bis 30. VI. 1931. Acetatpuffer n/10. 50 com py = 5,5. Extrakt 
aus jungen Blättern von Nicotiana silvestris (blühend), 50 g auf 100 ccm Aceton, 
hergestellt 24. VI. 


Aus der Tabelle 21 geht eindeutig hervor, daß im Autolysat (b) unter 
dem Einfluß des Extraktes eine erhöhte Proteolyse vor sich gegangen ist. 
Der Versuchswert (b) weist einen geringeren Eiweißgehalt auf als der 
Kontrollwert (a). 

Im folgenden Versuch, der zu Beginn des Blühens angestellt wurde, 
seien die Verhältnisse bei verschieden entwickelten Blättern betrachtet. 




















Tabelle 22. 

Autolysat mittlere Blätter Nicotiana solanifolia u Differenz 

I Solent: aes 1.28 ee Se PO 48 a 3,83 
Autolyse ohne Zusatz. . . . . . . . . . . b 2,30 1,53 

u + RENATE à a 3,75 
+ 10ccm Extrakt junger Blätter... . . . . b 3,57 +0,18 

IH > Sn are a 4,25 
+ 10cem Acetonextrakt, alte Blätter . . . b 4,17 + 0,08 








Autolyse 5. VI. bis 8. VI. 1931. Acetatpuffer n/10. 50 ccm py = 5,2. Extrakt 
aus Nicotiana solanifolia (Beginn der Blüte). 34 g Blattsubstanz auf 100 ccm 
Aceton, hergestellt 4. VI. 


Aus Versuch I ist die Größe des Gesamtabbaues zu ersehen. Ver- 
such II weist auf eine geringe Wirkung des Extraktes der jungen Blätter 
hin, dagegen ist im Versuch III auf eine Wirkung nur schwer zu schließen. 
Vergleicht man auch die Werte der Tabelle 17, die etwa dem gleichen 
Blühstadium entsprechen, so ist deutlich, daß in den jungen Blättern an- 
fänglich eine stärkere Wirksamkeit gegenüber der geringen oder auch 
gar nicht steigernden der alten Blätter vorhanden ist. — Die folgenden 

Planta Bd. 16. 10 
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Versuche weisen auf die allmähliche Zunahme der Wirksamkeit der Ex- 
trakte mit der Entfaltung der Blüte hin. 
Tabelle 23. 
Autolysat mittlere Blätter Nicotiana affinis ne x ae Differenz 
+R An Krater Te die a 4,25 
+ 10ccm Extrakt, junge Blätter . . . . . . . . . b 3,88 +0,37 








Autolyse 22. VI. bis 27. VI. 1931. Acetatpuffer n/10. 50 ccm p, = 5,5. Extrakt 
aus jüngsten Blättern der Blütenknospen von Nicotiana affinis. 18 g auf 50 cem 
Azeton, hergestellt am 20. VI. 








Tabelle 24. 
Autolysat mittlere Blätter Nicotiana affinis eee) Differenz 
EEE a 4,14 
+ 10ccm Extrakt, junge Blätter ......... b 3,12 +1,02 








Autolyse 26. VI. bis 1. VII. 1931. Acetatpuffer n/10. 50 ccm p, = 5,5. Extrakt 
aus jungen Blättern von Nicotiana affinis (Pflanzen blühen), 50 g auf 100 ccm 
Aceton, hergestellt 24. VI. 














Tabelle 25. 
Autolysat mittlere Blätter, Nicotiana affinis Eiweiß mE | Lirprens 
g Frischgew. 
sen ne + +. a 3,73 
+ 10ccm Extrakt aus basalen Blättern . . . . . . b 2,98 +0,75 


Autolyse 27. VI. bis2. VII. 1931. Acetatpuffer n/10. 50ccm p, = 5,5. Extrakt 
aus basalen Blättern von Nicotiana affinis (Pflanzen blühen), 18 g auf 50 ccm 
Aceton, hergestellt 26. VI. 


Wie aus Tabelle 25 ersichtlich ist, enthalten zur Zeit der vollen Blüte 
auch die basalen Blätter stark aktivierend wirkende Mutatoren. Be- 
sonders deutlich wird dies bei einem Vergleich mit der Proteolysesteige- 
rung des Extraktes junger Blätter in Tab. 24. Die Unterschiede in 
der Stärke der Aktivierung werden mit fortschreitender Blüte bei den 
verschieden entwickelten Organen immer geringer im Gegensatz zu den 
Erscheinungen im Beginn des Blühstadiums (vgl. Tabelle 17). 

Aus den vorliegenden Versuchen ist zu ersehen, daß der Mutator zur 
Zeit der Blüte aktivierende Eigenschaften aufweist. Mit dem Beginn des 
Blühstadiums tritt er in den apikalen Blättern in Erscheinung und nimmt 
dann in seiner Wirksamkeit in basipetaler Richtung zu. Die Unterschiede, 
die anfänglich in der Wirkungsstärke zwischen den apikalen und den ba- 
salen Blättern bestanden, werden immer geringer (vgl. Anhang Ta- 
belle XV, XVI). 
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Das Fruchtstadium. 

Die Fruchtbildung stellt einen neuen Abschnitt im physiologischen 
Verhalten des Organismus dar, was auch in eindringlicher Weise im Cha- 
rakter der Mutatoren zum Ausdruck kommt. 

Die stark aktivierende Wirkung in den apikalen Blättern läßt nach 
und schlägt allmählich in eine hemmende um, dies zu einem Zeitpunkt, 
da die basalen Blätter noch einen stark steigernden Charakter aufweisen, 
wie der folgende Versuch zeigt. 

















Tahelle 26. 
Autolysat mittlere Blätter Nicotiana platana (Frucht- | Eiweiß-N mg | ÄPrahme an 
stadium) g Frischgew. me 
I oe EEE a 7,78 
Autolyse ohne Zusatz. ......... b 4,87 2,91 
u ee a 8,75 
Extrakt aus alten Blätten. ....... b 5,08 3,67 
m Sell AR SU Pe OR a 7,97 
Extrakt aus jungen Blättern. . . . . .. b 5,38 2,59 











Autolyse 25. VIII. bis30. VIII. 1930. Extraktaus Nicotiana platana (fruchtende 
Pflanzen), je 43 g auf 200 ccm Aceton, hergestellt 20. VIII. 1930. 


Sehr auffällig ist die stark aktivierende Wirkung des Extraktes der 
basalen Blätter, welche die Acetonhemmung bei weitem überwiegt. 

Eine Reihe weiterer Versuche konnten diese Erscheinungen auch an 
anderem Versuchsmaterial bestätigen (siehe Anhang Tabelle XVII). 

In diesem Zusammenhang sei noch ein Versuch wiedergegeben, der 
die hemmende Wirkung in den apikalen Blättern unter dem Einfluß der 
Fruchtbildung klar erkennen läßt (siehe Tabelle 27). 

Die Blütenblätter und die Kelchblätter weisen keine wirksamen Aus- 
züge auf. In den jungen grünen Früchten ist ein aktivierender Körper 
vorhanden, dagegen zeigen die zugehörigen Tragblätter schon eine deut- 
liche Hemmung (Versuch IV), während andererseits die basalen Blätter 
noch steigernde Wirkung besitzen (Versuch V). 

Mit zunehmender Fruchtreife nähert sich die Tabakpflanze ihrem 
Lebensende. Ein bei Abschluß der Entwicklungsperiode angestellter Ver- 
such weist auch die hemmende Wirkung in den basalen Blättern auf. 
Jedoch tritt die Hemmung des Extrakts aus den apikalen Blättern immer 
noch stärker in Erscheinung (siehe Tabelle 28). 

Es sei hier darauf hingewiesen, daß zur Fruchtzeit die hemmende 
Wirkung der Extrakte nicht immer mit der gleichen Bestimmtheit fest- 
gestellt werden konnte wie das Auftreten des aktivierend wirkenden Mu- 
tators zur Zeit des Blühens. Dies mag darauf zurückzuführen sein, daß 

10* 
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Tabelle 27. 
Autolysat mittlere pm Mouines solanifolia (Beginn | Eiweiß-N mg!) 
Frach ung) g Frischgew. 

I +8cem Aceton ............. a 3,30 
+ 10cem Extrakt aus Früchten. . . . . . b 3,02 +0,28 

u EEE EEE rennen enge a 4,43 
+ 10cem Extrakt aus Kelchblättern . . . . b 4,54 —0,11 

III We EPP a 4,03 
+ 10cem Extrakt aus Blütenblättern. . . . b 4,12 — 0,09 

IV + Sccm Aceton ............. a 3,15 
+ 10 cem Extrakt aus jungen Blättern . . . b 3,48 — 0,33 

v + 8ccem Acceton. ............ a 4,00 
+ 10 ccm Extrakt (alte Blätter, . . . . . . b 3,76 + 0,24 











Autolyse bei Versuch I—IV am 13. VI. bis 18. VI. 1931. Diese Extrakte herge- 
stellt am 11. VI. Autolyse in Versuch V am 17. VI. bis 22. VI. 1931. Extrakt aus 
den alten Blättern hergestellt am 15. VI. Acetatpuffer 50 ccm n/10. py = 5,25. 
Die jungen Blätter wurden aus möglichster Nähe der Früchte genommen (größten- 
teils Tragblätter der Früchte). Die Kelchblätter und die Blütenblätter entstamm- 
ten jüngeren Blütenständen, bei denen die Fruchtbildung erst ganz im Beginn war. 


bei dem untersuchten Material gleichzeitig neue Blütenknospen angelegt 
wurden und somit der Einfluß der Frucht nicht rein in Erscheinung 
treten konnte. 

Bei der Reife der Frucht scheint sich in dieser die gleiche Wandlung 
in der Wirksamkeit der Mutatoren von der Aktivierung zur Hemmung 
abzuspielen, wie sie soeben für die Blätter dargestellt wurde. Spätere 

















Tabelle 28. 
* ‘ Eiweiß-N mg | ean me 
Autolysat mittlere Blätter Nicotiana Tabacum (Samsun Maden) g Frischgew. nn 
ae. 6. 7 de CT as à PU ee a 7,30 
SN EINEN A PE b 2,60 4,70 
nie > min ote a 8,30 
Me NF RE rie 61 Sine 08 b 4,35 3,95 
ot OR bn ours bare les ee a 6,30 
+ 10ccm Extrakt (alte Blätter). . . . . . . . . b 3,59 2,71 
Sofort analysiert . . . . . . . . . . . . SST AT 6,05 
10cem Extrakt (junge Blätter) . . . . . . . . . b 4,13 1,92 








Autolyse 22. X. bis 28. X.30. Phosphatpuffer je 75 cem n/10. px 5,2. Extrakte 
aus Nicotiana Tabacum (Samsun Maden), hergestellt 22. X. 30 je 25 g auf 100 ccm 
. Aceton. 
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Entwicklungsstadien der Frucht wurden nicht geprüft. Jedoch zeigte 
ein Versuch, der mit reifen Samen durchgeführt wurde, eine recht be- 
trächtliche Hemmungswirkung des Samenextraktes (siehe Tabelle 29). 











Tabelle 29. 
Autolysat mittlere Blätter Nicotiana affinis hme ~ Differenz 
Be RR a EL a 2,90 
+ 10ccm Extrakt aus Samen. . . ........ b 4,55 — 1,65 








Autolyse 27. VI. bis 2. VII. 31. Acetatpuffer 50 cem n/10. py 5,5. Extrakt aus 
Samen von Nicotiana Tabacum, 10 g auf 50ccm Aceton. 


Es seien die Befunde zusammengestellt. Der Körper tritt mit dem Be- 
ginn der Blütenbildung in Erscheinung. Zuerst tritt er in den apikalen 
Blättern auf und dann auch allmählich in den basalen Blättern. Im Stadium 
der Fruchtbildung tritt in den jungen Blättern eine sich immer verstärkende 
Hemmungswirkung ein, die mit zunehmender Fruchtreife auch die alten 
Blätter erfaßt. Die reifen Samen weisen gleichfalls eine starke Hemmungs- 
wirkung auf. 

Bei diesem klaren Zusammenhang zwischen dem physiologischen Zu- 
stand der Pflanzen und dem Wirkungscharakter des Mutators drängte 
die Frage nach den kausalen Beziehungen zu einer Lösung. Am deut- 
lichsten tritt dieser Zusammenhang zwischen dem ersten nachweisbaren 
Auftreten des Körpers und der Blütenbildung in Erscheinung. Hier 
mußte eine experimentelle Beeinflussung einsetzen. Die Pflanze mußte 
am Blühen künstlich gehindert werden. 

Am 12. VI. 1931 wurden bei einer Anzahl Nicotiana affinis- Pflanzen von etwa 
1m Höhe, die noch nicht blühten, die Endknospen herausgebrochen und die 
Pflanzen gezeichnet. In der Folgezeit wurden auch die sich jetzt kräftig ent- 
wickelnden Achselknospen der obersten Blätter entfernt. Am 26. VI., da die 
nicht dekapitierten Kontrollpflanzen in voller Blüte standen, wurden aus den 
apikalen Blättern und den sich jetzt auch in tieferen Partien entwickelnden 
Achselknospen Auszüge hergestellt. 























Tabelle 30. 
Be a Eiweiß-N mg 
Autolysat mittlere Blätter Nicotiana affinis = Wiischeow. Differenz 
I + Beem: ARE. rien fives. & a 3,78 
+ 10 ccm Extrakt aus jungen Blättern. . . b 3,81 — 0,03 
u + CCE RAE BE I EHE a 4,26 
+ 10cem Extrakt aus jungen Achselknospen b 4,23 +0,03 


Autolyse 27. VI. bis 2. VII. 1931. Acetatpuffer 50 ccm n/10. py = 5,5. Extrakt 
von dekapitierten Pflanzen von Nicotiana affinis, hergestellt 26. VI. 1931. 


| 
i 
| 
1 
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Das proteolytische System wird durch die Auszüge aus den Organen 
der dekapitierten Pflanzen nicht beeinflußt. Daraus muß geschlossen 
werden, daß die Ausbildung der Wirksamkeit der M utatoren von der Blütenent- 

wicklung abhängig ist und wohl nicht eine umgekehrte Beziehung vorliegt. 
Jedoch besagt der Versuch nichts über den Ort der Ausbildung des Mu- 
tators. Eine Wanderung des Stoffes selbst von der Blüte in die Organe 
scheint trotz der basipetalen zeitlichen Wirkungszunahme unwahrschein- 
lich, da sich die Extrakte aus Blütenorganen als inaktiv oder nur sehr 
schwach wirkend erwiesen. Es ist wohl anzunehmen, daß der Mutator 
in den Organen selbst erzeugt wird und unter dem noch ungeklärten Ein- 
fluß der Blüte zur Wirkung kommt. Ein entsprechender Einfluß müßte 
dann auch von der Frucht ausgehen. 


e) Spezifitätsfragen. 

Nachdem der Streit um eine Fermentspezifität der einzelnen Arten 
oder gar Organe sich immer mehr für eine Verneinung dieser Annahme 
entscheidet, beschäftigte mich die Frage nach einer etwaigen Spezifität 
der Mutatoren. 

Ich verfuhr dabei so, daß Acetonextrakte einer Pflanzenart (A) zu 
artfremdem (B) Autolysat gesetzt wurden. Gelegentlich wurde zur Kon- 
trolle auch der Gegenversuch angestellt und der Extrakt von (B) zu dem 
Autolysat von (A) zugefügt. — So zeigt der folgende Versuch die Wirkung 
des Phaseolus-Extraktes verschieden alter Blätter auf Nicotiana-Autoly- 
sate (vgl. als Kontrolle Tabelle 26 mit dem entsprechenden Autolysat). 

















Tabelle 31. 
Eiwelß-N mg | Abnahme an 
Autolysat mittlere Blätter Nicotiana platana chen |.Eiweiß-N mg 
ß ar g Frischgew 
a a a 7,75 
+ 10cem Phaseolusextrakt aus alten Blättern . . b 5,71 2,04 
Sofort analysiert. . . . . . . . . . . . . . . . a 8,32 
10cem Phaseolusextrakt aus jungen Blättern... . b 4,82 3,50 


Autolyse 25. VIII. bis 30. VIII. 1930. Extrakt aus Phaseolus multiflorus-Blättern 
(Pflanzen blühen), je 34 g Frischgewicht auf 100 ccm Aceton, hergestellt 20. VIII. 
1930. 


Aus dem Versuch folgt eindeutig, daß der Mutator auch in einem art- 
fremden proteolytischen System aktivierende Wirkungen hervorrufen 
kann, daß daher eine Artspezifität nicht vorliegt. 

Versuche, in denen aktiver Nicotiana-Extrakt auf Aristolochia-Auto- 
lysat einwirkte, führten dagegen zu neuen interessanten Ergebnissen. 

Bestand das Autolysat aus Blattbrei frisch austreibender, noch nicht 
blühender Pflanzen, so zeigte der arteigenes Substrat aktivierende Nico- 
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tiana-Extrakt auch bei Aristolochia-Autolysat die aktivierende Wirkung 
(siehe Tabelle 32). 











Tabelle 32. 
Autolysat mittlere Blätter Aristolochia Sipho (vor der Blüte) | pete 
g Frischgew. 
+i BOON EFT + dé « Los a 7,30 
+ 10com Extrakt Nicotiana . .. . 2 2 2 . . .. b 6,72 +0,58 








Autolyse 28. V. bis 2. VI. 1931. Acetatpuffer n/10. 50 ccm py = 5,2. Extrakt 
aus Nicotiana solanifolia (Pflanzen blühen), junge Blätter 32 g auf 100 cem Ace- 
ton, hergestellt 27. V. 


Wird der entsprechende Versuch einige Tage später wiederholt mit 
Blättern der jetzt blühenden Aristolochia, so wirkt der arteigenes Sub- 
strat aktivierende Nicotiana-Extrakt auf Aristolochia hemmend! 











Tabelle 33. 
Autolysat mittlere Blätter Aristolochia Sipho (Blüte) rn ae Differenz 
El ETS PP PES a 6,57 
+ 10com Extrakt Nicotiana .....2.2.2.2.2.-. b 7,22 — 0,65 








Autolyse 6. VI. bis 10. VI. 1931. Acetatpuffer n/10. 50 ccm py = 5,2. Extrakt 
aus Nicotiana solanifolia (Pflanzen blühend), junge Blätter, hergestellt 4. VI. 


Diese hemmende Wirkung sonst aktivierender Extrakte wurde immer 
wieder bestätigt und auch bei älteren Entwicklungsstadien von Aristo- 
lochia Sipho gefunden (siehe Anhang XVIII). 

Nun wurden Extrakte junger und alter Nicotiana-Blätter auf ihre 
aktivierende Wirkung im Aristolochia-Autolysat geprüft, wobei junge 
und alte Aristolochia-Blätter getrennt benutzt wurden. (Die Unter- 
schiede im N-Umsatz sind übrigens bei dieser Pflanze nicht sonder- 
lich groß.) 














Tabelle 34. 
Aristolochia Autolysat Intweiß-xmalAbnshme an ri Pe Der 
g Frischgew. ig Frischgew. Ges.N des Ges.N 
sofort analysiert a 8,77 80,6 
I | Nicotianaextrakt 
Aus älteren ausalten Blättern b 6,94 1,83 63,7 16,9 
Blättern ; 
sofort analysiert a 8,28 81,2 
IT | Nicotianaextrakt 
ausjung. Blättern b 6,81 1,47 66,3 14,9 
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Tabelle 34 (Fortsetzung). 























Aristolochia Autolysat Kiweiß-N mel weiß N me ri me cg 
le Frischgew. Ges.N des Ges.N 
sofort analysiert a | 8,63 80,8 
III | Nicotianaextrakt 
„As ausaltenBlättern b | 6,79 185 | 67,1 13,7 
jüngeren 
Blättern sofort analysiert a 7,76 79,5 
IV | Nicotianaextrakt 
ausjung. Blättern b | 6,54 1,22 68,3 11,2 














Autolyse 27. VI. bis 8. VII. 1930. Phosphatpuffer n/10, je 75 cem py = 5,53. 
Acetonextrakt aus Nicotiana silvestris (blühend), hergestellt am 20. VI. je 25 g 
Frischgewicht auf 200 ccm, je Versuch 10 ccm Extrakt. 


Da zeigt sich also die bemerkenswerte Tatsache, daß die im arteigenen 
Substrat besonders aktiven Extrakte junger Blätter bei Aristolochia be- 
sonders hemmen (Versuch II und IV), und zwar unabhängig vom Alter 
der Aristolochia-Blätter. 

Bei der Prüfung der Acetonextrakte aus Aristolochia-Blättern auf 
Aristolochia-Autolysat konnte in keiner Periode des Entwicklungszyklus 
eine Beeinflussung des proteolytischen Systems festgestellt werden (siehe 
Anhang Tabelle XIX, XX). Auch bei der Einwirkung von Aristolochia- 
Auszügen auf Nicotiana-Autolysate war in keinem Versuche einwandfrei 
eine Wirkung festzustellen (siehe Anhang Tabelle XXI und XXII) 

Durch diese Untersuchungen ist man auf indirektem Wege bei Aristo- 
lochia auf ein neues Agens aufmerksam geworden, das entsprechend den 
proteolytischen Aktivatoren bei Nicotiana und anderen Pflanzen in einem 
engen Zusammenhang mit den physiologischen Zuständen des Organis- 
mus steht. Seine physiologische Funktion ist jedoch noch unbekannt. 

Nach dem geschilderten abweichenden Verhalten der Mutatoren auf 
das proteolytische System von Aristolochia darf aber nicht auf eine spezi- 
fische Wirkung dieser Mutatoren geschlossen werden, vielmehr sind hier 
sekundäre Beeinflussungen dieser Körper anzunehmen. 

Weiteren Untersuchungen bleibt es vorbehalten zu klären, ob dieses 
abweichende Verhalten, wie es bei dem ausdauernden Aristolochia Sipho- 

Strauch gegenüber den einjährigen krautigen Nicotianapflanzen gefunden 
wurde, allgemein für ausdauernde Gewächse gilt. 

Es lag jetzt nahe, den Einfluß der Mutatoren auf Fermentpräparate 
zu studieren. Es standen mir nur Papain und Trypsin (MERCK) zur Ver- 
fügung. Mittels der volumetrischen Methode der Aminosäurebestimmung 
nach VAN SLYKE wurden in einer Anzahl von Modellversuchen nach den 
Angaben in der folgenden Tabelle die Bestimmungen durchgeführt (siehe 
auch Anhang XXIII und XXIV). 
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Tabelle 35. Fermentmodelle. 














Gelatine UT 
Patinelo".: sal Lt oa SORT 2,4 6,9 
Ps: wa couts ah rue TK 2,4 4,7 
Papain + Extrakt Phaseolus, junge Blätter (Pflanze 2,4 3,5 
BE. a een ee 
Papain + Extrakt Nicotiana, alte Blätter . . . . . . 2,4 3,9 
3. X. 1930. 


0,5g Papain auf 50 ccm Wasser (filtriert). 
12 g Gelatine auf 200 ccm Wasser. 


25cem Gelatineldeung . . . . . . . . . . . . 

10: Papa LC LUE er : . 

10 ,, Phosphatpuffer p, =5,4n/10..... ee ne Ve 
10 ,, H,0 bzw. Aceton, bzw. Extrakt. . . . . 


Es trat hier in allen Fällen das unerwartete Ergebnis in Erscheinung, 
daß die sonst aktivierend wirkenden Mutatoren starke Hemmungen im Mo- 
dell bewirkten. Auch hier scheint es so zu sein, daß die aktivsten Extrakte 
am stärksten hemmen. Einen Aufschluß über diese Verhältnisse können 
erst Studien an Reinfermenten bringen. 

Während all dieser Untersuchungen war es immer unser Streben, zu 
einer möglichsten Vereinfachung der Versuchsbedingungen zu kommen. 
Nachdem Fermentisolierungen aus Tabakblättern nach der von UTKINA 
(1929) angegebenen Methode zu keinem Erfolg führten, wurde versucht, 
mit filtrierten Preßsäften aus Tabakblättern zu arbeiten. Bei einem Zu- 
satz aktivierend wirkender Mutatoren trat aber auch hier Hemmung der 
Proteolyse gegenüber der Kontrolle ein (siehe Anhang X XV). 


Tabelle 36. Preßsaft. 














Autolysat Preßsaft Nicotiana-Blätter Eiweiß-N mg | Differenz 
I Autolysat +3,5ccm Aceton . . . . . . . . . 11,7 
I +5 ecm Extrakt Nicotiana affinis, junge Blatter 13,4 -1,7 





26. VI. bis 1. VII. 


Es herrschen daher im Preßsaft ganz andere Bedingungen als im ent- 
sprechenden Blattbrei des Autolysats. Ob es sich um ein verschiedenes 
Verhältnis aktivierbarer und hemmbarer Fermente handelt oder an ein 
Wirken von Körpern gedacht werden muß, die sekundär die Mutatoren 
beeinflussen, ist unentschieden. Für die Möglichkeit einer derartigen Be- 
einflussung der Wirkungsweise der Mutatoren sprechen eine Reihe Ver- 
suche des folgenden Abschnitts. 
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f) Untersuchungen über die chemische Beschaffenheit der vorliegenden 
Mutatoren. 

Der charakteristische qualitative Unterschied der Acetonauszüge, der 
in den verschiedenen Entwicklungsperioden der Pflanze sich zeigt, kann 
auf doppelte Art zustande kommen. Es können zwei verschiedene phy- 
siologische Körper mit antagonistischem Verhalten vorhanden sein und 
der überwiegende den Wirkungscharakter bestimmen. Dann würde sich 
nur das Verhältnis der Komponenten zu ändern haben, um dem fest- 
gestellten Wechsel in der Wirksamkeit zu genügen. Es braucht aber auch 
hier nur ein Körper dem System zugrunde liegen, der je nach seinem phy- 
sikalischen Zustande oder seiner chemischen Beschaffenheit verschiede- 
nes Verhalten aufweist. Diese letztere von vornherein wahrscheinlichere 
Ansicht wurde durch einige Versuchsergebnisse gestützt. 

Es konnte nicht im Rahmen dieser Arbeit liegen, die chemische Kon- 
stitution des Körpers aufzuklären, mußte doch zunächst eine physio- 
logische Grundlage für solche Untersuchungen geschaffen werden. So 
sind auch die folgenden Versuche unter diesem Gesichtspunkt angestellt 
worden. Sie sollten besonders der Klärung methodischer Fragen dienen. 


Verhalten längere Zeit aufbewahrter Acetonauszüge. 

Es wurde zuerst das Verhalten von längere Zeit aufbewahrten, zur 
Zeit der Herstellung aktivierend wirkender Auszüge geprüft. Dabei 
stellte sich heraus, daß der ursprünglich steigernde Extrakt nach dem länge- 
ren Lagern hemmende Eigenschaften aufwies (vgl. Anhang XX VI). 

Tabelle 37. 





à Abnahme an 
Eiweiß-N mg | Eiweis-N mg 


Autolysat mittlere Blätter Nicotiana platana | 
g Frischgew. g Frischgew. 














ES PP a 7,29 
en NE VE DS SU D b 6,32 0,97 
EEE AP een Sie ie; a 7,85 
+ 25cem Nicotiana-Extrakt, alte Blätter . . . . b 7,42 0,43 


Autolyse 19. IX. bis 24. IX. 1930. 50 cem Phosphatpuffer n/10, py = 5,75. Der 
Nicotiana-Extrakt wurde hergestellt am 20. VIII. Vgl. Tabelle 26, Vers. II. 


Es lag nahe, die im Acetonextrakt eingetretenen Veränderungen auf 
eine Oxydation der wirkenden Körper zurückzuführen. Hier sollten Oxy- 
dations- und Reduktionsversuche Klärung bringen. 


Oxydation des Extraktes mit H,O;. 
Es wurden zwei Versuche angesetzt (siehe Tabelle 38). In Versuch I 
wurde zu 60 ccm Autolysat der Blatthälften (b) 0,5 ccm Perhydrol zu- 
gesetzt. In VersuchII wurden zum Autolysat der Blatthälften (a) 0,5 ccm 
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Perhydrol und 8cem Aceton gesetzt und zu dem Autolysat der ent- 
sprechenden Hälften (b) 10 ccm des vorher durch ebenfalls 0,5 cem Per- 
hydrol oxydierten anfänglich aktivierend wirkenden Extraktes. 











Tabelle 38. 
Autolysat mittlere Blätter Nicotiana solanifolia = i ame Differenz 
I Autolyse ohne Zusatz. .......2... a 2,90 
+O5com Peskgarel "55 "UN, „7, 2708 b 3,74 -0,84 





Autolyse +8 cem Aceton +0,5 cem Perhydrol. a 3,79 
Il Autolyse + 10ccm Extrakt Nicotiana solanifolia, 
junge Blätter +0,5 cem Perhydrol . . . . b 3,97 — 0,18 


Autolyse 5. VI. bis 10. VI. 1931. Acetatpuffer n/10, 50 ccm, p, = 5,2. Extrakt 
vgl. Tabelle 22. 


Aus diesem und den im Anhang (Tabellen X XVII und XXVIII) mit- 
geteilten Versuchen ist folgendes klar ersichtlich : Einmal hemmt Aceton 
allein die Proteolyse, worauf schon oben mehrfach hingewiesen wurde. 
Aber H,O, bewirkt ebenfalls eine starke Hemmung, die durch Zusatz 
des aktivierenden Körpers des Nicotiana-Extraktes nicht behoben, 
sondern noch gesteigert wird. Auch der Modellversuch mit Papain 
zeigte ähnliche Ergebnisse (Anhang Tabelle XXVIII). Ob diese H,O,- 
Wirkung auf das Autolysat einer Fermentzerstörung oder einer Fer- 
mentinaktivierung entspricht, ist nicht ohne weiteres zu sagen. Für 
uns ist entscheidend, daß hier eine Substanz von hohem Oxydations- 
potential charakteristische Hemmungen bewirkt und diese Hemmungen 
auch auf den natürlichen Aktivator ausdehnt. 

Da die gleichzeitige Wirkung von H,O, auf Fermentkomplex und 
Aktivator eine Analyse erschwert, habe ich versucht, auf anderem Wege 
voranzukommen, wie aus den folgenden Untersuchungen ersichtlich ist. 











Reduktion hemmend wirkender Extrakte. 


Gelang es, die Körper vom aktivierenden in einen hemmenden Zu- 
stand überzuführen, so mußte jetzt auch das Gegenteil versucht werden, 
nämlich hemmende Körper in aktivierende umzuwandeln. Reduktions- 
versuche sollten hierzu dienen. 

Als Ausgangsmaterial für diese Versuche dienten uns Auszüge, die zur 
Zeit ihrer Herstellung aktivierende Wirkung aufwiesen, durch längeres 
Lagern aber in einen hemmenden Zustand übergegangen waren. Nach 
ergebnislosen Versuchen mit Hydrazin wurde metallisches Natrium als 
Reduktionsmittel benutzt. Ein kleines Stückchen Natrium wurde zu dem 
Extrakt gebracht und danach wurde mit verdünnter Essigsäure gegen 
Lackmus neutralisiert. 
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Tabelle 39. 
Autolysat mittlere Blätter Nicotiana solanifolia hehe Differenz 
10 cem Extrakt Nicotiana solanifolia. . . . . . .. a 3,85 
10 com Extrakt Nicotiana solanifolia reduziert mit Na. b 3,23 + 0,62 








Autolyse 2. VII. bis 5. VII. Acetatpuffer n/10. 50 ccm, p, = 5,5. Extrakt aus 
jungen Blättern von Nicotiana solanifolia hergestellt am 27. V. (vgl. Anhang 
Tabelle XV und Tabelle XXVI. 


Im vorliegenden Versuch zeigt der reduzierte Auszug eine beachtlich 


aktivierende Wirkung gegenüber der Kontrolle mit dem nichtreduzierten 
hemmend wirkenden Extrakt (vgl. auch Anhang XXIX). 


Untersuchungen über Löslichkeit und Kochbeständigkeit. 

Wegen der Beeinflussung des Fermentkomplexes durch das Extrak- 
tionsmittel war es wichtig, die Löslichkeit des vorliegenden Körpers in 
Wasser zu untersuchen. In der gleichen Versuchsserie wurde auch der 
Hitzebeständigkeit des Körpers besondere Beachtung geschenkt. 


























Tabelle 40. 
Autolysat mittlere Blätter Nicotiana silvestris (blühend) [Free NmE| pity 
ysat ere ma silo: en = Frischgev. ifferenz 
I a A a 3,70 
+10ccm Extrakt, junge Blätter... . . . b 3,30 +0,40 
u + Tu: 777 77 .. ies He et a 4,56 
+10ccm Extrakt, 1 Minute erhitzt . . . . b 4,60 — 0,04 
ul Sem aye. Se ee. a 2,79 
BEE WOES At 2 à b 2,83 — 0,04 
Dea Aga a eb ar be ee « à à a 3,68 
” D es b 3,91 — 0,23 
v +5cem Aceton ............. a 4,37 
ay en, RA SE dl: die b 4,38 —0,01 
VI REED EN II I a ese a 2,52 
M LL Si Sun ee à « DOOD, b 2,57 — 0,05 











Autolyse 25. VI. bis 30. VI. Acetatpuffer n/10. 50 ccm, p, = 5,5. Extrakt aus 
jungen Blättern von Nicotiana silvestris (Pflanzen blühen), 50 g Frischgewicht auf 
100 ccm Aceton, hergestellt am 24. VI. 


Versuch I stellt einen der üblichen Autolyseversuche unter Zusatz von Ex- 
trakt dar und dient als Kontrolle des Wirkungsgrades des Auszugs. 

In Versuch II wurde der Extrakt 1 Minute lang in ein Wasserbad mit kochen- 
dem Wasser gebracht, dann sofort abgekühlt und unter Ausgleich des verdampften 
Acetons dem Versuch zugesetzt. 
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Für den Versuch III und IV wurde aus 20 ccm Extrakt unter kräftiger 
Luftdurchströmung an der Saugpumpe das Aceton zum Verdunsten gebracht. 
Nach 11/, Stunden war kein Geruch von Aceton mehr festzustellen. Ein schmie- 
riger Rückstand (Rohchlorophyll usw.) hatte sich abgeschieden, und außerdem 
war ein geringer wässeriger Rest in der Saugflasche zurückgeblieben. Unter 
Wasserzusatz wurde der flüssige Bestandteil filtriert. Filtrat = A (15 ccm). Der 


Rückstand = B. 
Für Versuch V und VI wurden 20 ccm Extrakt auf dem Wasserbad zur 


Trockne eingedampft, der Rückstand mit Wasser versetzt und filtriert. Filtrat 
= D (10cem). Der unlösliche Rückstand wurde mit 5cem Aceton aufge- 
nommen = C. 

Der Versuch I zeigt, daß der unveränderte Extrakt aktivierend wirkt. 

Im Versuch II wird der Körper durch das Erhitzen inaktiviert. 

Nach Versuch III ist der Körper nicht in Wasser löslich. 

Versuch IV dagegen läßt erkennen, daß vom Rückstand B, der durch 
Verdunsten des Extraktionsmittels bei Zimmertemperatur unter kräf- 
tiger Durchlüftung erhalten wurde, eine deutlich hemmende Wirkung im 
Versuch gegenüber der Kontrolle ausgeübt wird. Der Rückstand ist also 
noch aktiv, nur hat sich der Effekt qualitativ geändert. 

In den Versuchen V und VI ist der Körper durch das Erhitzen in- 
aktiviert worden. 

In diesem Zusammenhang sei noch die folgende Versuchsreihe mit 
etwas abweichendem Verhalten wiedergegeben (siehe Tabelle 41). Der 
hier zur Untersuchung dienende Extrakt ist erheblich aktiver. 


























Tabelle 41. 
2 D LS Eiweiß-N mg FF 

Autolysat mittlere Blätter Nicotiana affinis (blühend) = der. Differenz 

I +O 3 2s 5 à a eee 1 à à a 4,14 
$9000 jt dé eS ee ees b 3,12 + 1,02 

Il + LORS NL don « a 4,29 
+10cem Extrakt 1 Minute erhitzt... . . b 3,87 + 0,42 

Im + Wu Arie 4 are 220% a 2,58 
+15cem wäßriger Rückstand . . . . . . . A 2,91 — 0,33 


Autolyse 26. VI. bis 1. V11. 1931. Acetatpuffer n/10. 50 cem, py = 5,5. Extrakt 

aus jungen Blättern von Nicotiana affinis (Pflanzen blühen), 50 ¢ Frischgewicht 

auf 100 ccm Aceton, hergestellt am 24. VI. Sonstige Bedingungen wie in Tabelle 40. 
Bei A ausgegangen von 40 ccm Extrakt. 


Versuch I zeigt die stark aktivierende Wirkung des Extraktes. 

Im Versuch II ist durch das Erhitzen die aktivierende Wirkung noch 
nicht beseitigt, wohl aber der Größe nach stark gemindert. 

Der Versuch III läßt hier im löslichen Rückstand den wirksamen 
Körper, aber mit hemmenden Eigenschaften erkennen! 
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Die Tabelle 42 bringt einen Versuch, in dem ein anfänglich hemmen- 
der Extrakt durch das Erhitzen ebenfalls seine Wirkungseigenschaft ver- 
loren hat. 























Tabelle 42. 
Autolysat mittlere Blätter Nicotiana solanifolia Eiwelt-B mg! pitterens 
g Frischgew. 
I +8cem Aeeton ............. a 3,15 
+10ccm Extrakt aus jungen Blättern . . . b 3,48 — 0,33 
u +8cem Aceton . .. . . 2 2 2 . . . . . a 3,34 
+10ccm Extrakt 1 Minute erhitzt. . . . . b 3,36 — 0,02 


Autolyse 13. VI. bis 18. VI. 1931. Acetatpuffer n/10. 50 com p, = 5,2. Extrakt 
aus jungen Blättern von Nicotiana solanifolia (Pflanze fruchtend), hergestellt 
am 11. VI. 


Ein Vergleichen der letzten drei Versuchsserien lehrt, daß durch das 
Erhitzen der Extrakte die Mutatoren unwirksam oder in ihrer Wirkung 
doch stark gemindert werden. Eine geringe Wasserlöslichkeit des Körpers 
kann beim Ausgehen von größeren Mengen und stark aktiven Extrakien 
festgestellt werden. Hierbei ist besonders die Wirkungsumstimmung zu 
beachten. Der Mutator weist jetzt hemmende Eigenschaften auf, im 
Gegensatz zu dem Effekt des ursprünglichen Extraktes, der hier stark 
steigernde Wirkung besaß (siehe Tabelle 41, Versuch I). Die ent- 
sprechende Umstimmung ist auch bei dem festen Rückstand in Tabelle 40. 
Versuch IV, festzustellen. Wir möchten für diese Veränderung des Effek- 
tes eine Oxydation des Mutators durch den einwirkenden Luftsauerstoff 
annehmen. 

Auf Grund dieser Versuche kann aber mit großer Wahrscheinlichkeit 
der Schluß gezogen werden, daß in den hier behandelten Autolyse- 
systemen Aktivatoren und Paralysatoren als Oxydationsstufen des gleichen 
Grundkörpers auftreten: Die oxydierte Form hemmi, sowie auch H,O, 
hemmend wirkt. Die Reduktionsstufe aktiviert. Die durch langes Lagern 
eintretende Hemmung ehemals aktivierender Extrakte scheint damit in 
Oxydationen ihre Erklärung zu finden, und es ist zugleich der Grund 
deutlich geworden, warum ich für Aktivator und Paralysator den gemein- 
samen Namen ,,Mutator“ eingeführt habe: Es handelt sich im Grunde um 
denselben Körper, der — selbst Veränderungen erleidend — veränderte Wir- 
kungen hervorruft. 


D. Schlußbetrachtungen. 

Die Untersuchungen über die synthetischen Fähigkeiten isolierter 
Blätter haben, sofern wir nur die Tatsachen beschreiben und uns einer 
theoretischen Deutung enthalten, ergeben, daß man nicht einfach von 
geringeren oder größeren synthetischen Fähigkeiten der Blätter verschie- 
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denen Alters sprechen kann. Vielmehr, wenn wir von sehr alten, schon 
vergilbenden Blättern absehen, können normalerweise alte und junge 
Blätter Eiweiß abbauen oder aufbauen, weitgehend unabhängig von den 
allgemeinen Ernährungsverhältnissen, sondern vor allem abhängig von 
der Menge der vorhandenen Proteine. Der Eiweißumsatz läuft in der 
Weise, daß immer ein Gleichgewichtszustand angestrebt wird (Stabilitäts- 
wert), der bei jungen Blättern wesentlich höheren Eiweißwerten ent- 
spricht als bei älteren. Man kann also nur von einer relativen Verschie- 
denheit der synthetischen Fähigkeiten der Blätter sprechen. So kommt 
es, daß im abgeschnittenen Zustande junge Blätter ihren Eiweißgehalt 
mindern, falls er über dem Stabilitätswert liegt, daß ältere ihn steigern, 
wenn er darunter liegt. Dieser Stabilitätswert ist also durch die physio- 
logische Gesamtstruktur eines Organes bedingt, durch seine Geschichte. 
Er kann aber anscheinend künstlich beeinflußt werden, indem z. B. durch 
Hungern auch junge Blätter ihren Stabilitätswert senken. Sie werden 
, alter“. Darin liegt die Ursache, daß frühere Untersucher (CHIBNALL, 
MorTHEs) ganz allgemein eine Abhängigkeit der Eiweißsynthese vom 
Eiweißgehalt und vom Alter vermuteten. 

Nachdem das synthetische Verhalten isolierter Blätter geklärt war, 
ergaben sich große Schwierigkeiten, eine Übereinstimmung mit ihrem 
Verhalten an der Pflanze zu finden. Hatten doch zahlreiche Arbeiten 
(CHIBNALL, MOTHES, SMIRNOW) einwandfrei ergeben, daß allgemein 
jüngere Blätter stärkere synthetische Fähigkeiten aufweisen als alte, daß 
andererseits die Blätter an der Pflanze für längere Zeit höhere oder 
niedere Eiweißwerte aufzuweisen vermögen, als ihrem Stabilitätswert 
entspricht. Das konnte nur so gedeutet werden, daß hier noch un- 
bekannte regulatorische Beziehungen zwischen Organ und Organismus 
walteten, deren Erhellung der zweite Teil dieser Arbeit dient. 

Derartige für den Eiweißumsatz wichtige Regulatoren konnten in 
Aktivatoren und Paralysatoren des enzymatischen Komplexes gesehen wer- 
den. In strenger Abhängigkeit von den einzelnen Entwicklungsperioden der 
Pflanze treten in den Organen Stoffe auf, die steigernd oder hemmend das 
proteolytische System beeinflussen. Mit dem Beginn des Blühstadiums 
findet man bei einigen untersuchten Pflanzen (Nicotiana, Phaseolus) 
Aktivatoren der Proteasen, die bei deutlich gegliederten Organismen in 
basipetaler Richtung wirksam werden. Mit der Fruchtbildung wird die 
aktivierende Wirkung in eine Hemmungswirkung gewandelt, die in glei- 
cher Richtung immer stärker in Erscheinung tritt. Diesem beeinflussen- 
den Körper liegt offenbar ein einheitliches Redoxsystem zugrunde, denn es 
gelang mit Hilfe reduzierender und oxydierender Mittel, den Paralysator 
in den Aktivator umzuwandeln und umgekehrt, weshalb mir von Bedeu- 
erscheint, die gemeinsamen Eigenschaften zu betonen und diese Körper 
Mutatoren zu heißen, was bedeuten soll, daß sie sich selbst verändernd ver- 
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änderliche Wirkungen hervorrufen. In der reduzierten Stufe weist der Kör- 
per aktivierende Wirkung, in der oxydierenden Stufe dagegen hemmende 
Wirkung im proteolytischen System auf. Da an erwachsenen dekapi- 
tierten (blütenlosen) Pflanzen der wirksame Stoff nicht nachzuweisen 
war, muß die Aktivierung unter dem Einfluß der Blüte stattfinden, wofür 
auch die in basipetaler Richtung in Erscheinung tretende Wirksamkeit 
spricht. Hiermit ist nichts über den Ort der Ausbildung des dem Redox- 
system zugrunde liegenden Körpers ausgesagt. Eine Produktion in der 
Blüte und Wanderung nach den Organen hat wenig Wahrscheinlichkeit 
für sich, da er in Auszügen aus Blütenorganen nicht festzustellen war. 
Es ist dagegen anzunehmen, daß der Grundkörper an den Stätten seiner 
Wirksamkeit erzeugt und im Blühstadium in eine aktive Form übergeführt 
wird. Es wäre hierzu an einen von der Blüte ausgehenden Reduktionsim- 
puls, der selbst stofflicher Natur sein müßte, und an einen später von 
der Frucht ausgehenden Oxydationsimpuls zu denken. Bei der Erinne- 
rung an die klassischen Versuche von Sacus über die Blütenbildung unter 
dem Einfluß des Lichtes und an die Annahme von blütenbildenden Stof- 
fen, die in den Blättern ausgebildet werden sollen, drängt sich die Frage 
nach einem Zusammenhang der in dieser Arbeit festgestellten Körper mit 
den Sacusschen hypothetischen Stoffen auf, doch bedarf dies erst ein- 
gehender experimenteller Untersuchungen. Hierbei könnten vielleicht 
die merkwürdigen Versuchsergebnisse, die bei Aristolochia Sypho erhalten 
wurden, besondere Bedeutung erlangen. Auch bei diesem Objekt konnte 
zur Zeit der Blüte ein neu wirksames Agens festgestellt werden, dessen 
Einfluß auf das proteolytische System oder seine sonstige Funktion aber 
noch völlig unklar ist, und das nur auf indirektem Wege erschlossen wer- 
den konnte. Ob es sich bei diesem abweichenden Verhalten der strau- 
chigen Aristolochia gegenüber dem krautigen Tabak um eine allgemeine 
Verschiedenheit der beiden Gewächstypen handelt, bleibt noch näher zu 
untersuchen. Es soll betont werden, daß die Veränderung der Mutatoren 
und die damit zusammenhängende Umkehrung ihrer Wirkung in bester 
Übereinstimmung mit den Untersuchungen von SMIRNOW, GOUWENTAK 
u. a. stehen, die zur Blütezeit einen starken Eiweißabbau, zur Fruchtzeit 
eine neuerliche Eiweißsynthese in den Blättern festgestellt haben. 

Wie die Mutatoren in den einzelnen Entwicklungsperioden des Orga- 
nismus ihre bestimmte Prägung erhalten, so dürfte auch umgekehrt von 
den Mutatoren eine entsprechende Wirkung auf die Lebensvorgänge 
selbst ausgeübt werden, eine Frage, der wir jetzt eine kurze vergleichende 
Betrachtung widmen wollen. & 

Gehen wir noch einmal von dem aus, was wir über die chemische Be- 
schaffenheit dieser Körper wissen, so wurde festgestellt, daß es sich wahr- 
scheinlich um einen Redoxkörper handelt, wie er in entsprechender Weise 
im Glutathion, der Zookinase von WALDSCHMIDT-LEITZ und dem Akti- 
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vator der Hefe von GRassMANN gefunden worden ist. Wenn der Versuch 
einer entsprechenden Identifizierung der hier untersuchten Körper auch 
nicht durchgeführt wurde, so liegt ihnen doch ein ähnliches Wirkungs- 
system zugrunde!. Einige Analogieschlüsse mit den Wirkungen der 
Grundkörper des Glutathions, dem Cystein und Cystin, dürften daher 
berechtigt sein. Für diese beiden Aminosäuren ist es charakteristisch, 
daß bei ihnen ein antagonistisches Verhältnis zwischen Proteolyse- und 
Atmungsbeeinflussung auftritt. Das Cystein, das die Proteinasen akti- 
viert, hemmt die Atmung, und umgekehrt verhält sich die Oxydations- 
stufe des Cysteins, das Cystin, indem es bei einer Proteinasenhemmung 
eine Atmungssteigerung aufweist. Es lag nahe, meine Mutatoren auf eine 
ähnliche Wirkungsweise zu prüfen. Dem standen große methodische 
Schwierigkeiten im Wege. Gelang es doch nicht, den wirksamen Körper 
in größerer Quantität in wasserlöslicher Form zu erhalten. Ferner lag er 
dann nur in der oxydierten Form vor, so daß mit dem Körper in der Re- 
duktionsstufe nicht der Gegenversuch angestellt werden konnte. 

Aus 20 g Nicotiana Tabacum-Samen, in denen der Mutator in großer Menge 
nachgewiesen worden war, wurde ein Acetonextrakt hergestellt, der bei Zimmer- 
temperatur unter geringem Wasserzusatz an der Saugpumpe 4 Stunden lang 
unter Luftdurchströmung eingedampft wird. Auf diese Weise wird das Aceton 
entfernt. Der wässerige Rückstand wurde filtriert und auf 200 ccm mit Leitungs- 
wasser verdünnt in die Blatthälften (b) des Nicotiana-Materials infiltriert. Zur 
Kontrolle dienten die unter gleichen Bedingungen mit reinem Leitungswasser 
infiltrierten Blatthälften (a). Mittels der Perrenkorer-Methode wurde die 
Atmungsintensität bestimmt. 


Tabelle 43. 





| 
| Yankt » mg CO, 
| Nicotiana Blätter (Blatthälften) | Fe ne fi. 





I ere ee 4.6 885 a 0,144 
|. PERRI er «saw À à Sie b | 0,158 
II | DR RAE. 5 oss jdn de à + ci a | 0,144 
ME ame tel Rp Pr a b | 0,154 


Versuche gleichzeitig durchgefiihrt 3 Stunden. 


In beiden Versuchen ist unter dem Einfluß des infiltrierten Mittels 
eine Atmungssteigerung eingetreten. Der Wert der Atmungssteigerung 
ist allerdings relativ gering. Mit der benutzten Methode dürfte es aber 
kaum möglich sein, ihn überzeugender zum Ausdruck zu bringen. Unter 
Anwendung günstigerer Versuchsbedingungen wird der gesamte Fragen- 
komplex einer gesonderten Bearbeitung und exakten Beweisführung be- 
dürfen. 

1 Die in einigen Tastversuchen mit Alkoholauszügen angestellte Reaktion 
auf die SH-Gruppe mittels Nitroprussidnatrium führte zu keinem positiven 
Ergebnis. 


Planta Bd. 16. 11 
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Es sollen hier noch einige Versuche gezeigt werden, die eine ähnliche 
Wirkung für zwei Sulfhydrilkörper aufweisen. 

















Tabelle 44. Beeinflussung der Atmungsintensität durch Cysteinchlorhydrat. 
me 
|s Frischgew. in d. Std. 

I Nur Leitungswasser infiltriert. . . . . . . . a | 0,124 

+ Cysteinchlorhyerat an ME à à b | 0,036 
Il | | Nur Leitungswasser infiltriert . . . . . . . . a 0,116 
| +Cysteinchlorhydrat . . . . . . . . . . .. b | 0,070 


Phaseolus multiflorus, Blatthälften von Primärblättern. 6. II. 1931. Versuch I 

= 3 Stunden; Versuch II = 2 Stunden. Infiltration Cysteinchlorhydrat 0,01 mol. 

= 0,157 g auf 100 com Wasser. Es wurde zuerst I (b) infiltriert und in der glei- 
chen Lösung darauf II (b). 


Cysteinchlorhydrat hemmt die Atmung ganz bedeutend. Glutathion 
zeigt eine Steigerung, eine zunächst auffällige Tatsache, die zum Teil 
wohl auf die schnelle Oxydation von Glutathion in wässrigen Lösungen 
zurückzuführen ist, zum anderen aber darauf, daß im Glutathion neben 


Tabelle 45. Beeinflussung der Atmungsintensität durch Glutathion. 














mg CO, 
| g Frischgew. in d. Std. 
I Nur Leitungswasser infiltriert. . . . . . . . a | 0,156 
EE RE Ce EEE b ai 0,180 
u Nur Leitungswasser infiltriert. . . . . . . . a | 0,156 
PR a ee Se b | 0,196 


Phaseolus multiflorus. Blatthälften von Primärblättern. 24. II. 1931. Versuch I 
= 31/, Stunden; Versuch II = 3 Stunden. Infiltration von Glutathion 0,01 mol. 
= 0,3 g auf 100 ccm Wasser. 


der Sulfhydrilgruppe eventuell noch die Wirkung von drei Aminogruppen 
zu berücksichtigen ist, die den O,- Verbrauch steigern, wie das SCHWABE in 
noch nicht veröffentlichter Arbeit im hiesigen Botanischen Institut hat 
zeigen können. 

Fragen wir nun nach einer Übereinstimmung zwischen Atmung, Ei- 
weißumsatz und dem Auftreten der Mutatoren, so ergibt sich zwischen 
unseren Untersuchungen und denen von SMIRNOW eine starke Paralleli- 
tät. SMIRNOW untersuchte die Atmung und den Eiweißgehalt der Laub- 
blätter in ihrer Abhängigkeit von den Entwicklungsstadien der Pflanze 
bei Nicotiana und Helianthus. Da die sonst im wesentlichen übereinstim- 
menden Verhältnisse bei Nicotiana in den späteren Stadien nicht ein- 
gehend festgestellt wurden, vermutlich wegen des gewöhnlich gleich- 
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zeitigen Auftretens von neuen Blüten neben den Früchten, seien hier die 
Kurvenbilder für Helianthus annuus wiedergegeben (nach Smirnow). Bei 
dieser Pflanze sind durch die einfachere Gliederung Blüh- und Frucht- 
stadium eindeutig zu trennen. 

Im Blühstadium zeigen sowohl Eiweißwert wie Atmungsintensität 
ein Minimum, zugleich treten die Proteasenaktivatoren auf. Mit zu- 
nehmender Fruchtbildung nehmen Eiweißgehalt und Atmungsintensität 
in den Blättern zu. In diesem Stadium erscheinen die Mutatoren in 
oxydierter Form, also als Paralysatoren des Eiweißfermentkomplexes. 
Dieser Parallelverlauf der beiden Vorgänge läßt Smmnow auf eine 
direkte Abhängigkeit der Eiweißsynthese von der Atmungsintensität 
schließen, — ein Zusammen- 
hang, den neuerdings BsörK- 
STEN prüfte und nichterweisen 
konnte. Wir glauben auch auf 
Grund der Untersuchungen von 
WALDSCHMIDT-LEITZ an Car. 
cinomen usw., daß dieser Zu- 
sammenhang in einer einheit- 
lichen Ursache seine Aufklä- hie ae 
rung findet, nämlich in dem Blüte Frucht 
Auftreten dieser Mutatoren. Abb.1. Atmungsintensität und Eiweiß-N bei Helianthus 
Es wird also nicht Eiweiß ge- ERDE 
bildet, weil die-Atmungsintensität sehr hoch ist, sondern es besteht ein 
nur indirekter Zusammenhang. Dabei muß an folgende Möglichkeiten 
gedacht werden: entweder ist eine allgemeine Intensivierung oxydativer 
Prozesse der Primärvorgang, der in gesteigerter Atmung seinen Aus- 
druck findet und der auch zur Oxydation des Mutators führt, oder die 
Oxydation des Mutators ist der primäre Prozeß, wobei die oxydierte 
Substanz nicht allein den EiweiBabbau hemmend beeinflußt, sondern 
auch die Atmung stimuliert, sei es daß eine vorliegende Hemmung der 
Schwermetallkatalyse (WARBURGs Atmungsferment!) durch die Oxyda- 
tion des Mutators aufgehoben wird, sei es daß der Mutator als Redox- 
körper direkt die Atmung intensiviert. In allen drei Fällen würde der 
Zusammenhang von Atmung und Eiweißsynthese nicht so sehr energe- 
tischer Natur sein, wie das SMIRNOW annimmt, wenn er meint, daß die 
gesteigerte Atmung die Energie für die Eiweißsynthese liefert. Ist doch 
auch nicht einzusehen, warum die Eiweißsynthese besonders großer 
Energiezufuhr bedarf. 

Wir haben in diesen Untersuchungen lediglich den Einfluß der 
Mutatoren auf die Proteolyse und nicht auf die Synthese untersucht, 
da diese dem Modellversuch bisher unzugänglich erschien. Es ist deshalb 
nicht möglich, mehr als Vermutungen darüber auszusprechen. Wenn die 

11* 








| 
| 
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Mutatoren aber lediglich den Eiweißabbau direkt beeinflussen, würde 
ihre regulatorische Funktion nur noch eindeutiger zum Ausdruck kom- 
men müssen. 

Ich bin mir bewußt, daß diese Arbeit nur ein erster Schritt in ein 
schwer erschließbares, aber doch aufschlußversprechendes Gebiet bota- 
nischer Forschung ist, und es sei deshalb entschuldigt, daß bei der Viel- 
heit der hier sich aufdrängenden Fragen nur wenigen Erscheinungen 
gründlicher nachgegangen werden konnte. 


E. Zusammenfassung. 

A. Die synthetische Fähigkeit isolierter Blätter. 

1. Der Eiweißumsatz in isolierten Blättern strebt einem Gleichgewicht 
zu, das durch einen charakteristischen Eiweißwert (Stabilitätswert) (be- 
zogen auf Frischgewicht oder Fläche) gekennzeichnet ist. 

2. Dieser Stabilitätswert liegt um so niedriger, je älter die Blätter sind. 

3. Das Altern ist nicht einer absoluten Abnahme der synthetischen 
Fähigkeiten gleichzusetzen. Vielmehr können auch alte Blätter Eiweiße 
bilden, wenn nur ihr Proteingehalt unter dem Stabilitätswert liegt und 
dabei ein lebenswichtiges Minimum an Eiweiß nicht unterschritten ist, 
und junge bauen selbst bei günstiger Nährstoffversorgung Eiweiße ab, 
wenn sie mehr davon enthalten als ihrem Stabilitätswert entspricht. 

4. In Blättern, die sich an der Pflanze befinden, kann der Eiweiß- 
gehalt auf die Dauer über oder unter dem Stabilitätswert gehalten werden. 

B. Das Vorkommen und die Wirkung von Mutatoren (Aktivatoren und 
Paralysatoren) des proteolytischen Systems. 

5. Der Fermentkomplex in jungen und alten Blättern derselben Pflan- 
zen, wie auch der verschiedenen Arten weist Unterschiede in seiner Zu- 
sammensetzung auf. 

6. Der Blausäure in den Blausäureglykosidpflanzen kann die Rolle 
eines Aktivators des Eiweißumsatzes zugeschrieben werden. 

7. In Acetonauszügen aus Blättern wurde ein Körper nach seiner Wir- 
kungermittelt,derähnlich wieCysteinaufdas proteolytischeSystem wirkt. 

8. Dieser Körper wird besonders zur Blütezeit und unter dem Einfluß 
der Blüte gebildet, wie aus Versuchen mit dekapitierten Pflanzen hervor- 
geht. Seine Wirkung läßt sich in basipetaler Richtung verfolgen. 

9. Zu Beginn des Blühens zeigt er sich als Aktivator des Protein- 
abbaues, zur Zeit der Fruchtbildung häufig als Hemmkörper. 

10. Durch reduzierende und oxydierende Mittel lassen sich die Eigen- 
schaften dieses Körpers verändern. Die Oxydationsstufe entspricht dem 
Paralysator, die reduzierte Substanz dem Aktivator. Es wird deshalb 
für solche Substanzen die Bezeichnung Mutator vorgeschlagen. Denn ihr 
Wesen ist, daß sie, sich selbst verändernd, veränderte Wirkungen her- 
vorrufen. : 
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11. Diese Substanz hat offenbar die Eigenschaften eines Redox- 
körpers. Ihre chemische Qualität konnte noch nicht ermittelt werden. 
Aber sie verhält sich physiologisch ähnlich wie das Cystein. 

12. Den Mutatoren wird die Rolle von Regulatoren im Eiweißstoff- 
wechsel zugeschrieben, und es wird darauf hingewiesen, daß zwischen 
ihrem Auftreten und dem lange bekannten Zusammenhang von Eiweiß- 
umsatz und Atmung eine ursächliche Verbindung zu bestehen scheint. 
in dem die Mutatoren als Redoxkörper (wie das Cystein) auch die Atmung 
beeinflussen (vielleicht auf dem Wege über eine Hemmung von Schwer- 
metallkatalysen). > 

13. Die Mutatoren sind nicht artspezifisch, doch ist ihre Wirkung am 
deutlichsten zu fassen in klar gegliederten krautigen Pflanzen (z. B. 
Nicotiana). 

14. Bei Aristolochia wurden Abweichungen festgestellt, die auf ein 
weiteres Agens deuten, das mit den Mutatoren verbunden wirkt und 
ebenfalls im Blühzustande gebildet wird, dessen physiologische Rolle 
aber noch in Dunkel gehüllt ist. 


Die vorliegende Arbeit wurde in den Jahren 1929—1931 im Bota- 
nischen Institut der Universität Halle durchgeführt. Die Anregung zu 
der Arbeit gab Herr Privatdozent Dr. MoTHEs. Meinem hochverehrten 
Lehrer möchte ich dafür, wie für seine unermüdliche Förderung der 
Arbeit herzlichst danken. Zu besonderem Dank bin ich Herrn Prof. 
Dr. Noack für viele Anregungen verpflichtet. Die Notgemeinschaft der 
Deutschen Wissenschaft und die Direktoren des Botanischen Instituts 
zu Halle a. S., Herr Prof. Dr. KARSTEN und Herr Prof. Dr. Noack, för- 
derten diese Arbeit durch Bereitstellung von Apparaten und Chemikalien 
in jeder Weise. Auch dafür danke ich bestens. 
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G. Anhang. 
Tabelle I. Syntheseversuch bei Nicotiana silvestris. 20. IX. 1929. (b) Hälften 


6 Tage auf 0,5% CO(NH;),. Bedingungen entsprechend Tabelle 1. Im Versuch I 
ist das lebenswichtige Eiweißminimum anscheinend unterschritten und es findet 



































ein deutlicher Abbau statt. 

Eiweiß-Nmg| Zu- Lösl. N |Eiweiß-N %| Eiweiß-Nmg | Ges. N mg 
qdm nahme qdm Ges. N | g Frischgew. adm 
| al 100 | 122 | 82,0 | 3,34 11,2 
Unterste be 89 |-11) 187 | 27,6 
Blätter | al 144 1,94 | 88,3 4,39 16,3 
b| 146 |+02| 248 | 39,4 
me 153 1,76 89,7 | 6,25 17,0 
Mittlere b 14,1 -12| 242 38,3 
ns ne | | 170 | 90,0 5,83 18,7 
b| 145 |-25| 271 | 41,6 
[y sl 23 | | 222 | 900 | 8% 24,5 
Pa à b| 158 -65| 223 | | 38,1 
Blätter al 25,2 | 39 | 89,1 | 9,69 29,1 
om 19,2 |-60' 212 -| | 40,4 








Tabelle If. Syntheseversuch bei Atropa Belladonna. 12. IX. 1929. (b) Hälften 
5 Tage auf 0,5% CO(NH,):. Versuch I—VI zunehmend jüngere Entwicklungs- 
stadien. Bei Atropa Belladonna treten die für deutlich gegliederte Pflanzen fest- 
gestellten Gesetzmäßigkeiten in der Abhängigkeit vom Entwicklungszustand nicht 











so deutlich in Erscheinung. 
Eiweiß-N mg Zu- Lisl. N | Eiweiß-N%, | Riweiß-Nmg | Ges.N mg 
adm nahme qdm | Ges. N | g Frischgew. adm 
ne 108 | 2 | 992 | 527 12,1 
b 116 -|+08 144 | 26,0 
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Tabelle II (Fortsetzung). 























Eiweiß-N mg Zu- Lösl. N Eiweiß-N% Eiweiß-N mg Ges. N me 

qdm nahme qdm Ges. N 2 Frischgew. qdm 

u * 11,2 1,35 89,1 5,22 12,6 
b 11,1 —0,1 11,1 22,2 

m ® 13,6 1,63 89,4 8,23 15,2 
b 13,1 —0,5 12,7 25,8 

Iv * 15,6 1,92 89,0 8,23 17,5 
b 15,2 — 0,4 16,3 ~ 31,5 

y * 18,5 3,23 85,1 9,65 21,7 
b 20,7 +2,2 18,8 39,5 

VI ® 19,8 2,88 87,4 11,0 22,7 
b 19,4 — 0,4 19,2 38,6 




















Tabelle III. Syntheseversuch bei an der Pflanze verdunkelten Primärblättern von 
Phaseolus multiflorus. 2. V. 1930. Pflanzen zu verschiedener Zeit in den Dunkel- 
raum gebracht, dann gleichzeitig auf die Nährlösung am 2. V. 1930. Bei den im 
Frühjahr gezogenen Pflanzen liegt ein hoher Ausgangswert (auf Blattfläche bezo- 
gen) vor, so daß ein starker Abbau nötig ist, um den Stabilitätswert zu unter- 


























schreiten. 

Ver- Eiweiß-N mg Zu- Lösl.N |Eiweiß-N % | Eiweiß-N mg | Ges. N mg 
dunkelt qdm nahme qdm Ges. N g Frischgew. qdm 
8 Tage ı® 9,7 3,39 74,1 3,61 13,1 

b 9,9 +0,2 11,5 21,4 

5 Tage II a 11,6 3,99 74,5 3,86 15,6 
b 9,5 —2,1 11,4 20,9 

9 Ta m ® 13,3 2,78 82,8 4,10 16,1 
” b| 122 |-11| 172 29,4 

0 Tage | IV a 16,9 1,82 90,3 4,66 18,7 
15,5 — 1,4 16,0 31,5 























Tabelle IV. Syntheseversuch bei an der Pflanze verdunkelten Primärblättern von 
Phaseolus multiflorus. Pflanzen verdunkelt ab 7. XII. 1929. (b) Hälften 4 Tage 
auf 0,4% CO(NH;3)s. Der Versuch wurde im Dezember mit relativ altem Ver- 
suchsmaterial unter ungünstigen Bedingungen durchgeführt. Der anfängliche Ei- 
weißwert ist schon sehr gering (was auf Alter hinweist). Im Dunkelraum herrsch- 
ten etwa 8°C, so daß durch die Verdunkelung nur ein geringer Abbau eingetreten 
ist. Aufbau in Versuch II, III und IV; in Versuch I Eiweißminimum erreicht. 

















Ver- Eiweiß-N mg Zu- Lösl.N | Eiwei8-N % | EiweiB-N mg | Ges. N mg 
dunkelt qdm nahme qdm Ges. N g Frischgew. qdm 
9 Tage 1% 7,30 2,78 72,2 2,89 10,1 
b 7,26 — 0,04 6,42 13,7 
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Tabelle IV (Fortsetzung). 























Ver- Eiweiß-Nmg | Zu- Lösl.N | Eiwei8-N % | Eiweiß-Nmg | Ges. N mg 

dunkelt adm nahme adm Ges. N g Frisc'.gew. adm 

5 Tage | U a 7,00 2,24 75,8 2,91 9,24 
b 7,90 + 0,90 9,42 17,3 
2 Tage | I a 7,77 2,62 75,0 2,96 10,4 
b 8,17 +0,40 11,2 19,3 

7,80 1,98 78,2 2,97 9,78 

oT IV a , ‚ , 2 » 

ot pl 840 |+060| 13,7 22,1 























TabelleV. Syntheseversuch bei isoliert verdunkelten Primärblättern von Phaseolus 
multiflorus. (b)Blätter 4 Tage auf Wasser. 8.V.1930. Vgl. Anmerkung zu Tabelle III. 


























Ver- Eiweiß-N mg Zu- Lisl. N Eiweiß-N% | EiweiB-N mg | Ges. N mg 

dunkelt qdm nahme qdm Ges. N g Frischgew. qdm 
9,87 3,23 75,3 3,39 13,1 

g T I a ’ » , ’ 
Ir b| 943 |-04| 3,76 71,6 13,2 
5 Tage Il a 11,7 3,04 79,3 3,54 14,7 
b 10,70 — 1,0 3,42 75,8 14,1 
3T age IH a 12,05 2,15 84,8 3,88 14,2 
b 11,25 —0,8 2,80 80,0 14,0 
0 Tage | IV a 12,60 1,68 88,2 3,94 14,3 
b 12,10 -0,5 2,44 83,2 14,5 














Tabelle VI. Syntheseversuch bei isoliert 











verdunkelten Primärblättern von 




















Phaseolus multiflorus. Am 17. V. 1930. (b) Blätter 4 Tage auf Wasser. 
_ Eiweiß-N mg EL = Eiweiß-N mg 
verni 7 qdm g Frischgew. 
9 Tage I a 9,93 3,83 
| SONT b 9.50 a 
5 Tag. ..... zu» 9,65 3,34 
- b 9,85 +0,2 
10,9 3,47 
64 mm ? » , 
w b 10,8 -0, 
© Tip . . 2”. Iv * 13,4 4,33 
td b 12,9 _05 
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Tabelle VII. Syntheseversuch Phaseolus multiflorus (Primärblätter). Nicht ver- 
dunkelte Primärblätter dekapitierter Bohnenpflanzen. Vgl. Tabelle 10, Versuch I; 
Tabelle 11, VersuchV ; Tabelle (II, Versuch IV. (b) Blätter4 Tageauf 0,4% CO(NH)o. 




















Nicht ver- Eiweiß-Nmg | Zu- Lösl.N |Eiweiß-N % | Eiweiß-N mg | Ges. N mg 
dunkelt qdm nahme qdm Ges. N g Frischgew. qdm 
o.x1 29) %| 115 4,7 71,5 5,21 16,2 

b 9,4 — 2,1 18,9 
16.XL 29} ® 13,0 3,63 78,0 5,33 16,6 
b 11,8 —1,2 | .10,61 























TabelleVIII. Einfluß der Blausäure auf das proteolytische System von Aristolochia 
Sipho. a = Ausgangswert sofort analysiert. b = der Autolyse überlassen vom 
25.1IX. bis 30.IX. 1930. 25ccm Phosphatpuffer n/10. p, = 5,75 + 40 ccm H,0. 














Abnahme an 
ee A | Abnah Eiweiß-N % des Aus- 
g Frischgew. gangswertes 
Ohne Zusatz... . . » 746 
b 5,99 1,46 19,6 
0,15 mg HCN #1 6,80 
b 5,50 1,30 19,1 














Tabelle IX. EinfluB der Blausäure auf das proteolytische System bei Phaseolus 
multiflorus. Primärblätter. a = Ausgangswert sofort analysiert. b = Autolyse 
von 10. IX. bis 18. IX. 1930. 50 ccm Phosphatpuffer n/10. py = 5,75. 











Abnahme an 
eng mg Abnahme |Eiweiß-N % des Aus- 
g schgew. gangswertes 
Ohne Zusatz. .... 2 >: 
0,15 mg HCN a ri 
b 6,45 6,45 50,0 














Tabelle X. Autolyse verschieden alter Organe von Linum usitatissimum. Ge- 
wächshauspflanzen, ausgesät am 28. I. 1931, etwa 30 cm hoch. Autolyse vom 
12. V. bis 19. V. 1931. Acetatpuffer n/10. 50 ccm py = 5,0. 





Eiweiß-Nmg | Lösl.N mg |Eiweiß-N % Fa y: a 


g Frischgew. | g Frischgew. | des Ges. N in % 











Sproß- | Sofort analysiert .| a 8,39 2,57 84 
spitzen | Autolyse . . . . . b 4,82 4,67 51 33 
Basale | Sofort analysiert .| a 2,86 0,64 82 
Blätter | Autolyse . . . . . b 2,28 1,38 62 20 
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Tabelle XI. Einfiuß des Acetons auf das proteolytische System bei Nicotiana. 
Nicotiana solanifolia, junge Blätter. Autolyse vom 28. V. bis 2. VI. Acetatpuffer 
n/10. 50 ccm py = 5,2. 














nn Differenz 
Autolyse ohne Zusatz. . . . . . . a 5,13 
Autolyse + 10 com Aceton . . . . . b 6,56 — 1,43 


Tabelle XII. Wirkung bestrahlten Acetonextraktes junger Phaseolus multiflorus- 

Keimpflanzen. Autolyse 6. III. bis 11. III. 1931. Acetatpuffer 50 com n/10. py, 

= 5,6. Der Extrakt wurde aus jungen Keimpflanzen gewonnen, die 10 Tage 

hindurch je 3 Min. mit einer Quarzlampe bestrahlt wurden. 23g Frischgewicht. 
Blattsubstanz auf 75 ccm Aceton. 




















Autolysat, Primärblätter von Phascolus “Bei ng Differenz 
multiflorus g Frischgew. 
+ 4 cem Aceton . . . . . 2 . . . a 4,96 
+ 5 cem bestrahlter Extrakt . b 4,92 +0,04 
+ Scem Aceton......... a 4,91 
+ 10 ccm bestrahlter Extrakt. . . . b 5,06 0,15 


Tabelle XIII. Extrakt aus jungen Blättern (Setzlinge) von Nicotiana silvestris, 
hergestellt am 4. V. 1931. 17 g auf 50 ccm Aceton. 
Acetatpuffer n/10. 50 com p, = 5,0. Autolyse vom 5. V. bis 11. V. 1931. 














Autolysat, junge Blätter von Nicotiana Eiweiß-N mg Differenz 
sil g Frischgew. 

Sofort analysiert ......... I? 2,24 
(SO: ee re b 1,56 + 0,68 
+ Scem Aceton......... u® 1,92 
+10 cem Extrakt... . . . . .. b 1,88 +0,04 
SO TS m ® 1,36 
+ 8 cem Aceton . . . . . 2 . . . b 1,53 — 0,17 











Tabelle XIV. Extrakt aus jungen Blättern von Nicotiana Sanderae (Pflanzen vor 
Beginn der Blüte); hergestellt 15. VI. 27 g Blatt.ubstanz auf 75 ccm Aceton. 
Autolyse vom 17. VI. bis 22. VI. 1931. Acetatpuffer 50 ccm n/10. py = 5,25. 








Autolysat, mittlere Blätter von Nicotiana ‘ __Eiweiß-N mg _ 
Sanderae g Frischgew. ns 
+ Boom Aceton . ........ a 4,23 
+10 com Extrakt . . . . . . . .. b 4,30 — 0,07 
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Tabelle XV. Extrakt aus Nicotiana solanifolia (Pflanzen beginnen zu blühen), junge 
Blätter, 32 g Blattsubstanz auf 100 ccm Aceton hergestellt 27. V. 1931. 
Autolyse vom 28. V. bis 2. VI. 1931. Acetatpuffer n/10. 50 ccm p, = 5,2. 








Autolysat, mittlere Blätter von Nicotiana Eiweiß-N mg 
solanifolia 7 g Frischgew. DEE 
+ Gen Be Aso » a 2,10 
+10 com Extrakt. ........ b 1,90 +0,20 











Tabelle XVI. Extrakt aus jungen Blättern von Nicotiana solanifolia (Pflanze 
blüht), 18 g auf 50 cem Aceton hergestellt 20. VI. 1931. 
Autolyse vom 22. VI. bis 27. VI. 1931. Acetatpuffer n/10. 50 ccm pg = 5,5. 
































Autolysat, mittlere Blätter von Nicotia Eiweiß-N mg 
solanifolia m g Frischgew. nn 
+ Boa Ai. ii des a 4,31 
+10 com Extrakt. ........ b 4,03 +0,27 
Tabelle XVII. Autolyse 1. X. bis 6. X. 1930. 75 ccm Phosphatpuffer p, = 5,4. 
Autolysat, mittlere Blätter von Nicotiana platana hen Differenz 
1? 6,49 
nn Mc + Le à 614 ee te cae b 5,87 0,62 
+10 cem Nicotiana platana. — Extrakt aus alten a 6,5 
Blättern hergestellt (Pflanzen fruchtend) . . | I 
(1. X. 1930. 80 g Blattsubstanz auf 200 ccm Aceton) b 5,19 1,31 
+10cem Phaseolus mwliflorus. — Extrakt aus a 7,52 
jungen Blättern (hergestellt 29. IX. 1931 44 g | III 
Frischgewicht auf 100 com Aceton) ... . b 6,23 1,29 











Tabelle XVIII. Extrakt aus jungen Blättern von Nicotiana solanifolia (Pflanzen 
blühend), 25 g Blattsubstanz auf 75 cem Aceton, hergestellt am 11. VI. 
Autolyse vom 15. VI. bis 19. VI. 1931. Acetatpuffer n/10. 50 ccm py = 5,25. 











Autolysat, mittlere Blätter von Aristolochia Sipho Eiweiß-N mg 
(blithend) g Frischgew. | Ditterens 
+ os Mi en a 4,28 
pe i on oer hen PP TEEN b 4,64 — 0,36 











Tabelle XIX. Extrakt von Aristolochia Sipho, junge Blätter (Pflanzen blühend), 
34 g auf 100 ccm Aceton, hergestellt am 4. VI. 
Autolyse vom 6. VI. bis 10. VI. 1931. Acetatpuffer n/10. 50 ccm py = 5,0. 











Autolysat, mittlere Blätter von Aristolochia Sipho Eiweiß-N mg 
(blühend) g Frischgew. 
+ Vous ABER: 2. à à ee ee a 6,72 
EV à à à se els b 6,86 — 0,14 
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Tabelle XX. Extrakt aus Aristolochia Sipho, junge Blätter (Pflanzen verblüht), 


18g auf 50 ccm Aceton, hergestellt am 22. VI. 
Autolyse vom 24. VI. bis 30. VI. 1931. Acetatpuffer n/10. 50 cem py = 5,25. 








Autolysat, mittlere Blätter von Aristolochia Sipho Eiwe B-N mg Differenz 
(verblüht) g Frischgew. 
GE eee D. de a 6,23 
+10 ccm Aristolochia-Extrakt . . . . ... . b 6,15 +0,08 











Tabelle XXI. Extrakt aus Aristolochia Sipho (blühend), junge Blätter, 34 g auf 
100 ccm Aceton (siehe Tabelle XIX), hergestellt am 4. VI. 
Autolyse vom 5. VI. bis 8. VI. 1931. Acetatpuffer n/10. 50 ccm p, = 5,2. 








Autolysat, mittlere Blätter von Nicotiana solanifolia Bel mg | Differenz 
g Frischgew. 
+ Dosm-daes: sees u … . a 3,30 
+10 ccm Aristolochia-Extrakt . . . . . . .. b 3,30 0 











Tabelle XXII. Extrakt aus Aristolochia Sipho, junge Blätter (Pflanzen verblüht), 
18 g auf 50 ccm Aceton, hergestellt am 22. VI. (siehe Tabelle XX). 
Autolyse vom 24. VI. bis 29. VI. 1931. Acetatpuffer n/10. 50 ccm py = 5,25. 








Autolysat, mittlere Blätter von Nicotiana affinis Eiweiß-N mg | Differenz 
(blähend) g Frischgew. 
a PS RS RS a 5,78 
+10 cem Aristolochia-Extrakt . . . . . . . . b 5,96 — 0,18 








Tabelle XXIIT. Fermentmodelle. Bedingungen siehe Tabelle 35. 





Abgel. cem N 




















u a nach 16 Std. 
Dir Bee 6,7 
Papain + Phaseolus-Extrakt von jungen Blättern Pu =5,18 
ee 4,4 
ER, ine at 6 7,9 | 
nl 20 + 00 00 1010 © à + + 6,4 pa=8 
Trypsin + Phaseolus-Extrakt von jungen Blättern ® 
(fautes) ne 6,2 
Tabelle XXIV. Fermentmodelle. Bedingungen siehe Tabelle 35. 
e > Abgel. ccm N Abgel. cem N 
Gulalbn er 0 Std. aaah 8 Std. 
CS a nae Ak a ik EN ET 2,4 5, 
Te els a oe +, fie «+ 14 3,7 
Papain + Extrakt aus Nicotiana solanifolia (blühend), 
junge Blätter, 4. Vi. hergestellt . . . . . . . . 3,2 
Papain + Extrakt aus Nicotiana solanifolia (blühend), 
ältere Blätter, hergestellt am 4. VI... . . .. 3,3 
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Tabelle XXV. Preßsaftautolyse. 28. V. bis 1. VI. 1931 (siehe Tabelle 36). Extrakt 











vgl. Tabelle XV. 
Preßsaft Eiweiß-N mg 
TE ET EEE LOL EE LED! 8,55 
Re 0 D + à 8 à nd Tue Be ie 4 6,37 
III Autolyse +4 cem Aceton ................ 6,86 
IV Autolyse +5 com Extrakt von Nicotiana solanifolia (blühend), 
tonne DR NS RE Tr ee 2 73 M 7,14 


Tabelle XXVI. Wirkung längere Zeit aufbewahrter Extrakte. Autolyse vom 15. VI. 
bis 19. VI. 1931. Acetatpuffer n/10. 50 ccm p, = 5,45. Extrakt Nicotiana sola- 
nifolia, junge Blätter, hergestellt am 27. V. (siehe Anhang XV). 











ns OR Eiweiß-N mg Po. 
Autolysat, mittlere Blätter von Nicotiana solanifolia ¢ Frog. 1 
Re a 4,69 
EEE DIM . . mann . 25 b 4,83 — 0,14 











Tabelle XXVII. Einfluß von H,O, auf die Proteolyse. Autolyse vom 16. VI. bis 
20. VI.1931. Acetatpuffer n/10. 50 cem py = 5,25. 




















Autolysat, Primärblatthälften von Phaseolus multiflorus | Differenz 
g Frischgew. 

Autolyse ohne Zussts . .. u ec. . . . + a 5,48 

Autolyse+0,5 com Perhydrol........ b 6,62 —1,14 


Tabelle XX VIII. Einfluß von H,O, auf Papain. Proteolyse 12 Stunden, 19.V.1931. 
Acetatpuffer n/10. py = 5,25. 











Gelatine + Papain Eiweiß-N mg 
RAIN. COLIN BAT Ra Ze TN, I PM 30,1 
PONS CDS EEE: + +. + «+ = + + à 070.000 Vote le 23,8 
HF oun Polos siari: dose totem A wes all 26,6 


Tabelle XXIX. Reduktionsversuch. Autolyse 10. XI. bis 15. XI. 50 ccm Acetat- 
puffer n/10. py = 5,0. Extrakt aus Nicotiana (Samsun maden), junge Blätter, 
25 g auf 100 ccm. Hergestellt 22. X. (vgl. Tabelle 28).' 











Autolysat, mittlere Blätter von Nicotiana Eiweiß-N mg 
(Samsun maden) g Frischgew. Dies 
20 com Aceton-Extrakt . . . . . . . . . . . a 7,62 
20 com Aceton-Extrakt mit Na reduziert, . b 7,08 +0,54 























ZYTOLOGISCHE UNTERSUCHUNG 
DER WEIZEN-ROGGEN-BASTARDE. 
L ANORMALE KERNTEILUNG IN SOMATISCHEN ZELLEN. 
Von 
T. W. PLOTNIKOWA. 
Mit 6 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 16. November 1931.) 


Störungen der Kernteilung in Pollen- und Embryosackmutterzellen 
von Weizen-Roggenbastarden sind von mehreren Forschern beschrieben 
worden, nämlich von ZALENSKY, ZALENSKY u. DOROSCHENKO, KIHARA, 
PLOrNIKOWA, Asse. Einige dieser Anomalien führen zur Bildung viel- 
chromosomiger Gameten und Nachkommenschaft. 

Über die Störungen der Kernteilung in somatischen Zellen des Wei- 
zens, des Roggens und ihrer Bastarde sind in der Literatur nur sehr 
wenige Angaben zu finden. Die einzige mir bekannte Mitteilung darüber 
ist eine Abhandlung von AASE über die Bildung einzelner tetraploider 
Zellen in den somatischen Geweben der Antheren bei einigen Getreide- 
arten und ihren Bastarden (Asse 1930). 

Einige kleinere Störungen habe ich in der Meristemzone der Wur- 
zeln bei Weizen-Roggenbastarden älterer Generationen, welche die Nach- 
kommenschaft der spontanen Bastarde aus Belaja-Zerkov waren, be- 
merkt; über die Herkunft der Bastarde siehe LEBEDErr (1926) und 
PLoTrNIKOWA (1930). 

Die Anomalie der Kernteilung bestand darin, daß einzelne Chromo- 
somen während der Kernteilung nachhinkten. Einige Pflanzen hatten 
eine große Anzahl Mitosen mit nachhinkenden Chromosomen, andere 
hatten gar keine. 

Es wurden Pflanzen aus verschiedenen Familien untersucht. Die 
Körner wurden in nassem Sande zur Keimung gebracht; die drei ersten 
Wiirzelchen wurden abgeschnitten, als sie eine Länge von 1—3 cm er- 
reicht hatten, mit NawascHinschem Gemische fixiert, in Paraffin ein- 
geschlossen und der Länge nach in 10—20 u dicke Stücke geschnitten und 
mit Gentiana-Violett nach NEwToN gefärbt. Die Körner, deren Wurzeln 
abgeschnitten waren, wurden unter derselben Nummer, welche die fixier- 
ten Würzelchen hatten, ausgepflanzt. 
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Ihrer Morphologie nach waren die untersuchten Bastarde reine Wei- 
zen, oder sie hatten einige Roggeneigenschaften. Sie waren normal 
fruchtbar. 

Die Störungen der Kernteilung sieht man aus Abb. 1-51. Die nach- 
hinkenden Chromosomen sind parallel den Spindelfasern gerichtet und 
können die zwei Chromosomengruppen verbinden, oder sie liegen geson- 
dert von den übrigen Chromosomen. Seltener liegen die Chromosomen 
über den Spindelfasern. Selten werden die Chromatinklümpchen in der 
Telophase beobachtet. 

Abb. 1 stellt eine Zelle mit zwei kleinen nachhinkenden Chromo- 
somen dar. 

Abb. 2. Die zwei Chromosomengruppen werden durch die Brücke, 
welche die nachhinkenden Chromosomen bilden, vereinigt. Solche Stö- 


„eine 





e 
Abb. 1 Abb. 2. Abb. 3. Abb. 4. Abb. 5. 


Abb. 1—5. Nachhinkende Chromosomen im Soma (Wurzelspitzen) von Weizen-Roggen-Bastarden. 
Abb. 1. Vergr. X 1650. Abb. 2—5. Vergr. X 1300. Bei Reproduktion verkleinert auf °/ıo. 


rungen werden am häufigsten beobachtet. Außer der Chromatinbrücke 
sind in dieser Zelle noch zwei nachhinkende Chromosomen zu sehen. 

Abb. 3. Die nachhinkenden Chromosomen sind mit den übrigen 
durch feine Fäden verbunden. 

Abb. 4. Ein gekrümmtes Chromosom liegt quer über den Spindel- 
fasern. 

Abb. 5 Telophase; die Zellwand zwischen den Tochterzellen ist 
schon gebildet. In einer Tochterzelle liegt ein abgesondertes Chromatin- 
klümpchen. 

Es wurden nun die Mitosen, die sich in später Anaphase oder früher 
Telophase befanden, gezählt. In diesen Phasen sind die Chromosomen 
schon in zwei Gruppen verteilt, aber die Zellwand hat sich noch nicht ge- 
bildet oder fängt erst an sich zu bilden. Als gestört wurden Teilungen, 
die den auf den Abb. 1—5 abgebildeten entsprechen, gerechnet; als nor- 
male solche, wo alle Chromosomen in zwei dichte Massen vereinigt sind. 
Wenn einige Chromosomen im Plasma liegen, so sind sie in diesem Falle 
doch mit einer der beiden Chromosomengruppen vereinigt und von der 


1 Sehr ähnliche Erscheinungen beobachtete Prosına bei Helianthus (1925). 
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anderen getrennt. Solche Chromosomen sind ausgestreckten Fühlern 
ähnlich. 
Die Prozentzahlen der anormalen Mitosen schwankten bei verschie- 


denen Pflanzen (siehe Tabelle). 
Die Pflanze P. 29. 361 ist ein Bastard der fünften Generation. Drei 
Würzelchen dieser Pflanze sind untersucht worden. In den Meristem- 


zellen sind viele Mitosen gefunden worden; alle waren normal. 

Die Pflanze P. 29. 134 ist ein Bastard der fünften Generation. In 
zwei untersuchten Würzelehen wurden 110 normale Mitosen, drei Mitosen 
mit Chromatinbrücken und eine Mitose mit nachhinkenden Chromoso- 
men, die mit den übrigen nicht verbunden waren, gefunden. 

Die Pflanze P. 30. 107 ist ein Bastard der sechsten Generation. Ihre 
diploide Chromosomenzahl ist 44. Es wurde ein Würzelchen untersucht, 
und darin wurden 41 normale Mitosen, acht Mitosen mit Chromatin- 
brücken und fünf mit nachhinkenden Chromosomen, die mit den übrigen 
nicht verbunden waren, gefunden. 

Aus der Familie 316 wurden vier Bastarde der fünften Generation 
genommen; sie gehörten zum Weizentypus und waren fruchtbar und 
selbstfruchtbar ; ihre Chromosomenzahl war 2 n = 42. Es wurden sieben 
Würzelchen untersucht und 251 normale Mitosen, 25 Mitosen mit Chro- 
mosombrücken, zwei und drei mit nachhinkenden Chromosomen ge- 
funden. 

Die Würzelchen der Pflanze P. 30. 159 (Bastard der sechsten Genera- 
tion) waren der Quere nach geschnitten; in Seitenansicht waren nur drei 
Mitosen zu sehen, zwei waren normal, und die dritte hatte ein nach- 
hinkendes Chromosom. 








Tabelle. 
1. 2. 8. 4. 5. 
Die Zahl der Mitosen 
Die Zahl der mit nachhinkenden | Prozentsatz der 
Nr. der me dos Mitosen, welche | Chromosomen, die mit anormalen 
Pflanze Mitosen Chromatinbrücken | den übrigen Chromo- Mitosen 
haben somen nicht verbunden in % 
sind 
P. 29. 361 viele 0 0 0 
P. 29. 134 110 3 1 3,5 
P. 30. 107 41 8 5 24 
Familie 316 251 25 6 11 
P. 30. 159 2 0 1 33 














Die beschriebenen Störungen der Kernteilung können die Ursache der 
somatischen Spaltung sein und zur Bildung chromosomaler Chimären und 
zu einer Nachkommenschaft mit veränderter Chromosomenzahl führen. 
Die Veränderung der Chromosomenzahl wird jedoch nicht groß sein: es 
werden mono- und disomische Mutationen gebildet. Größere Abwei- 


re N 
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chungen werden kaum entstehen können. Es würden dabei Verminde- 
rungsmutationen eher als Vermehrungsmutationen zu erwarten sein. 

Größere Störungen, die zur Bildung von tetraploiden Zellen, mehr 
oder wenig größeren Gewebestücken und sogar ganzen Sprossen führen, 
sind bei einigen Pflanzen eine gewöhnliche Erscheinung, z. B. bei haploi- 
den Crepis-Pflanzen ist ungefähr die Hälfte aller Wurzeln diploid (HoL- 
LINSHEAD 1930). Diploide Crepis-Pflanzen bilden auch oft tetraploide 
Zellen (HOLLINSHEAD 1928). Bei anderen Arten ist die Verdoppelung der 
Chromosomenzahl selten; so ist es z. B. bei Weizen, Roggen und ihren 
Bastarden. Während der Jahre ~ 


1928—1930 habe ich mehr als 
600 Wurzelspitzen der Bastarde & 7 
von Weizen und Roggen durch- 
ß Dr 


gesehen und nur eine einzige Zelle 

mit tetraploider Chromosomen- Da 
zahl gefunden. Es war ein Ba- ) 9 
stard der F,-Generation: P. 29. 7 

140, der 2 n = 46 Chromosomen  Abb.6. Tetraploide Zelle mit 92 Chromosomen. 
hatte (den Beobachtungen nach i Vergr. X 2200. Bei Reproduktion verkleinert auf */,. 
in einigen Metaphasen). Eine Zelle (Metaphase, Abb. 6) hatte die 
doppelte Chromosomenzahl; die Chromosomen waren so gelagert, daß 
alle 92 Chromosomen sicher gezählt werden konnten. Wie diese tetra- 
ploide Zelle in dem Meristem der Wurzel und wie die von Asse beob- 
achteten Zellen entstanden sein mögen, ist schwer zu sagen. Diese sel- 
tene Erscheinung kann zur Bildung amphidiploider Hybriden führen. 
Doch sind alle amphidiploiden und vielehromosomigen Getreidebastarde 
augenscheinlich infolge von Störungen der Reduktionsteilung entstanden. 
Darauf weist die niedrige Fruchtbarkeit aller F,-Bastarde hin; Ähren 
mit verdoppelter Chromosomenzahl sollten, wie z. B. die tetraploiden 
Sprosse von Primula kewensis, viel höhere Fruchtbarkeit als die übrigen 
Ähren besitzen; aber solche Fälle sind in der Literatur über Getreide- 
bastarde nicht bekannt. 
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ZUR KENNTNIS DER KLINOSTATENWIRKUNG. 
L EINFLUSS DER ROTATIONSGESCHWINDIGKEIT AUF DIE 
GEOTROPISCHE ERREGBARKEIT DER KEIMWURZELN VON 
LUPINUS ALBUS. 


Von 
Jou. TALTs. 
Mit 2 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 21. November 1931.) 


Bei Versuchen über die geotropische Erregbarkeit der Keimwur- 
zeln habe ich oft ganz verschiedene Werte für Präsentationszeit, 
Reaktionsgröße und -richtung usw. erhalten, je nachdem ob die Wurzeln 
nach vorangehender Induktion wieder in die Ruhestellung, d. h. vertikal 
gestellt oder einer gleichmäßigen Rotation um die horizontal gelegene 
Klinostatenachse ausgesetzt wurden. Bei der Verwendung ziemlich 
schneller Rotationsgeschwindigkeiten waren die Präsentationszeiten bei 
einer gleichmäßigen Rotation unterworfenen Wurzeln bei sonst konstant 
gehaltenen Versuchsbedingungen erheblich kürzer als bei den nach der 
Induktion wieder vertikal gestellten. Dagegen waren zwischen den lang- 
sam parallel der horizontalen Klinostatenachse rotierten und vertikal 
gestellten Wurzeln keine oder nur geringe Unterschiede in den Präsen- 
tationszeiten sowie auch in dem Krümmungsprozent zu beobachten. 
Da auch in der Literatur oft ganz verschiedene Präsentationszeiten für 
ein und dasselbe Objekt vorliegen, z. B. in den Arbeiten von CZAPEK 
(1895 und 1898) und Fırrına (1905), wo Firrine für dieselben Objekte 
erheblich kürzere Präsentationszeiten fand als CZAPEK, so war es nicht 
ohne Interesse nachzuprüfen, ob die verschiedenen Präsentationszeiten 
nicht auch wenigstens teilweise von der Verwendung verschiedener Ro- 
tationsgeschwindigkeiten mitbedingt werden. 

Von den älteren Arbeiten über den Einfluß der Rotationsgeschwin- 
digkeiten auf die Reizkrümmungen liegen uns die Beobachtungen von 
CzAPEk (1898) vor. Nach seinen Befunden muß die Rotation des Klino- 
staten so rasch vor sich gehen, daß keine Stellung der Pflanze solange 
innegehalten wird, als die Präsentationszeit währt, oder anders: ,,. . . je- 
der Rotationsquadrant muß in einer kleineren Zeit als die Präsentations- 
zeit beträgt, durchlaufen werden, falls die Reizkrümmung sicher ver- 
mieden werden soll‘ (S. 188). — Es wurden aber nur ziemlich kleine 
Rotationsgeschwindigkeiten verwendet (eine Umdrehung in 30 Min.). 
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Ebenso wurde nicht beobachtet, wie die Rotationsgeschwindigkeit auf 
die vorangehende Induktion einwirkt. Nach den Literaturangaben läßt 
sich über die Abhängigkeit der Präsentationszeit von der Rotationsge- 
schwindigkeit leider nichts herauslesen, da in der Literatur meistens An- 
gaben über die verwendete Rotationsgeschwindigkeit fehlen. Es läßt 
sich nur vermuten, daß die verschiedenen Präsentationszeiten, die 
CzarEk (1905 und 1898) und Firrine (1905) für ein und dasselbe Objekt 
gefunden haben, vielleicht auf die verschiedene Rotationsgeschwindig- 
keit zurückzuführen sind. Denn FrrrING hat bei seinen Versuchen mit 
intermittierenden Reizen gréBtenttils viel größere Rotationsgeschwin- 
digkeiten verwendet als CZAPEK, was auch, wie wir später sehen werden, 
in guter Übereinstimmung mit den von ihm gefundenen kürzeren Präsen- 
tationszeiten steht. Dabei scheint es für die Präsentationszeit ganz 
gleichgültig zu sein, ob das Objekt gleichmäßig rotiert oder an den ge- 
nau entgegengesetzten Flanken intermittierend gereizt wird, wenn nur 
die Gesamtdauer einer Umdrehung die gleiche bleibt. 

In der vorliegenden Arbeit wird vorläufig nur über den Einfluß der 
gleichmäßigen Rotation berichtet. 


Methodisches. 


Als Versuchsobjekt wurden die Keimwurzeln von Lupinus albus verwendet. 
Nach 24stündigem Quellen in Leitungswasser wurden die Samen in feuchtem 
Raum auf gut paraffiniertem Netz aus Zinkdraht zur Keimung gebracht. Die 
Temperatur des Versuchsraumes schwankte im Bereiche von 23—25° C, war also 
nahezu optimal (BacH 1907, RuraErs 1912). Für Versuche wurden 15—20 mm 
lange und vollkommen gerade Wurzeln ausgewählt. Rotationsversuche wurden 
mit einem Prerrerschen Klinostaten durchgeführt. Es wurde nur um eine 
genau horizontal gelegene Klinostatenachse rotiert. Besonders wurde auf die 
sorgfältige Zentrierung der Klinostatenachse und auf die zur Befestigung der Keim- 
linge dienenden Korkscheiben achtgegeben, da nach Fırrına (1905) schon ge- 
ringe Ablenkung der Klinostatenachse von der Horizontalen eine geotropische 
Reaktion veranlassen kann. Die Keimlinge wurden mittels rostfreier Nadeln 
möglichst schnell und möglichst senkrecht auf den Korkscheiben befestigt, so daß 
die Keimwurzeln beim Anbringen der Korkscheiben auf den Klinostaten der 
Klinostatenachse parallel zu stehen kamen. — Vor der Induktion wurden mit 
Keimlingen versehene Korkscheiben noch auf 2—3 Stunden so in feuchtem Raum 
gelassen, daß die Wurzeln sich in der Ruhelage befanden, also vertikal standen. 
Diese Zeit war nötig, um die zufällige Erregung, welche die Wurzeln bei der Mon- 
tierung erhielten, abklingen zu lassen. Vor dem Anbringen auf den Klinostaten 
wurden die Wurzeln nochmals kontrolliert, und solche Wurzeln, die auch nur die 
geringste Krümmung aufwiesen, entfernt. Sodann wurden die Korkscheiben 
samt den Wurzeln auf dem Klinostaten angebracht und mit einer Marke oder 
einem Strich, welche die Richtung der Induktion angaben, versehen. Nach Ver- 
lauf der Induktionszeit wurde der Klinostat in Bewegung gesetzt 

Die Hauptkontrolle erfolgte erst nach 3stündiger Rotation. In dieser Zeit 
waren die Krümmungen schon sehr deutlich. Diese Zeit ist als verhältnismäßig 
lang zu betrachten, denn die ersten sichtbaren Krimmungen treten schon viel 
früher, nach etwa 40—90 Min. auf (vgl. Czarek 1895, Frrrine 1905). Doch ist 

12* 
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die Krümmung nach 1,5 Stunden noch oft so klein, daß man sich leicht irren 
kann, zumal die Wurzelspitze auch beim normalen Wachstum asymmetrisch 
werden kann. Eine kleine Asymnietrie, welche später wieder verschwindet, habe 
ich bei vertikal wachsenden Wurzeln oft beobachten können. Außerdem treten 
die Krümmungen bei allen Wurzeln nicht gleichzeitig auf, wie schon TRÖNDLE 
(1915) gezeigt hat. Aus diesen Gründen wählte ich diese ziemlich lange Zeitdauer 
bis zur Kontrolle. Ein Ausgleich der Krümmungen durch Autotropismus war in 
dieser Zeit nicht festzustellen, wie ich mich öfters überzeugen konnte. Zuletzt 
handelt es sich ja bei diesen Versuchen nicht so sehr um die absolute Präsentations- 
zeit als um vergleichende Werte für verschiedene Rotationsgeschwindigkeiten. 

Bei der Kontrolle wurden nur solche Wurzeln mitgezählt, die eine deutliche 
geotropische Krümmung aufwiesen. Alle verdächtigen Fälle wurden zu den nicht 
gekrümmten Wurzeln gezählt. Die Krümmungen in entgegengesetzter Richtung 
wurden nicht mitgezählt!. 

Als Maß der geotropischen Erregkarkeit diente mir bei diesen Versuchen der 
Prozentsatz der gekrümmten Wurzeln. 


Die Versuche. 

Es wurden acht verschiedene Rotationsgeschwindigkeiten untersucht. 
Als Maß der Geschwindigkeit ist die Zeit angegeben, welche für eine ganze 
Umdrehung der Klinostatenachse erforderlich war. Untersucht wurden 
folgende Rotationsgeschwindigkeiten: eine Umdrehung in 30 Sek., 
1, 1,5, 5, 10, 15, 30 und 53 Min. — Größere Umdrehungsgeschwindig- 
keiten als eine Umdrehung in 30 Sek. wurden nicht erprobt, da bei diesen 
schon eine erhebliche Zentrifugalkraft entsteht. Bei den verwendeten 
Rotationsgeschwindigkeiten war die störende Wirkung der Zentrifugal- 
kraft noch nicht zu bemerken, wie ich mich öfters überzeugen konnte. — 
Auch viel kleinere Rotationsgeschwindigkeiten als eine Umdrehung in 
etwa 1 Stunde geben keine einwandfreien Ergebnisse. Erstens wird die 
Durchlaufszeit eines Quadranten bei langsamer Umdrehung länger als 
die Präsentationszeit beträgt (Czarek 1895). Zweitens zeigen solche 
Wurzeln, die vorher eine längere Zeit (15—30 Min.) induziert wurden, bei 
langsamer Rotation schon oft eine merkliche Krümmung, bevor sie in das 
zweite Viertel gelangen, d. h. eine Stellungsänderung von 90° erhalten. 
Die gekrümmten Wurzelspitzen verhalten sich aber gegen Rotation so 
wie senkrecht zu der horizontalen Klinostatenachse angebrachte Wur- 
zeln: es entsteht ein geotonischer Reizeffekt, welcher den geotropischen 
Reiz verstärken oder die Wurzeln zu selbständigen, sogenannten ,,Rota- 
tionskrümmungen‘“ führen kann (ZIMMERMANN 1927). 

Eine Umdrehung in 30 Sek. (Tabelle 1). Nach 3stündiger Rotation 
sind keine großen Unterschiede in der Prozentzahl der gekrümmten 








1 Die geotropischen Krümmungen zeigen auf dem Klinostaten oft eine 
kleinere oder größere Abweichung von der Erregungsrichtung. Das ist aber als 
normal zu betrachten. Über die Wirkung der Rotationsgeschwindigkeit auf die 
Abweichung von der Erregungsrichtung wird in der nächsten Mitteilung aus- 
führlicher berichtet werden. 
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Wurzeln zu beobachten, einerlei, ob man die Wurzeln vor der Rotation 
20 oder nur 5 Min. induziert hat. Wohl ist aber ein Unterschied im Auf- 
treten der Krümmungen zu bemerken. Bei den 20 Min. induzierten 
Wurzeln treten die Krümmungen viel früher auf als bei den 5 Min. indu- 
zierten. So ergab die Kontrolle nach 90 Min.: 
Induktionsdauer 20 Min.: Fast alle Wurzeln gekrümmt. Krümmungen ziem- 
lich stark. 
es 10 „ Wurzeln teilweise gekrümmt. Krümmungen 
schwach. 
” 5 „  Vereinzelte sehr schwache Krümmungen. 

Nach 3 Stunden waren die Unterschiede hauptsächlich in der Krüm- 
mungsgröße zu beobachten. 

Die hohe Prozentzahl der gekrümmten Wurzeln zeigt, daß der Schwel- 
lenwert für Reizpräsentation mit der Induktionsdauer von 5 Min. schon 
weit übertroffen ist. Die richtige Präsentationszeit muß bei dieser Ro- 
tationsgeschwindigkeit noch viel kürzer sein. Leider wurden keine Ver- 
suche mit kürzerer Induktionsdauer ausgeführt. 

Eine Umdrehung in 1 Min. (Tabelle 2). Die Wurzeln verhalten sich 
gegen diese Rotationsgeschwindigkeit genau so wie bei der vorigen Ver- 
suchsreihe. Eine zweifache Verlangsamung der Umdrehungsgeschwin- 
digkeit scheint hier gar keinen Einfluß auf den Prozentsatz der ge- 
krümmten Wurzeln zu haben 

Eine Umdrehung in 1,5 Min. (Tabelle 3). Die Wurzeln verhalten sich 
bei dieser Rotationsgeschwindigkeit prinzipiell ebenso wie bei den 

Tabelle 3. Eine Umdrehung in 1,5 Min. 

















Induktionsdauer 5 Min. Induktionsdauer 20 Min. 
à Zahl der Zahl der 
Zahl Zahl der Zahl Zahl de = 
der gekrümmten sckrümmten der tae gekrümmten 
Wurzeln Wurzeln Wurzeln Wurzeln Wurzeln Wurzeln 
in % in % 
32 26 81,2 35 34 97,1 
37 36 97,3 35 35 100,0 
31 24 77,4 38 36 94,7 
40 33 82,5 31 31 100,0 
33 31 93,9 26 26 100,0 
34 28 82,3 27 27 100,0 
207 | 178 | 85,9 192 189 98,4 











vorigen. Nach 1 Stunde 40 Min. sind die 20 Min. induzierten Wurzeln 
fast alle deutlich gekrümmt. Von den 5 Min. induzierten Wurzeln zeigen 
nur einige eine sehr schwache Krümmung. 

Kine Umdrehung in 5 Min. (Tabelle 4). Der Prozentsatz der ge- 
krümmten Wurzeln ist bei dieser Rotationsgeschwindigkeit schon er- 
heblich kleiner als bei den vorigen Versuchsreihen. Das gilt aber nur für 
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die 5 Min. induzierten Wurzeln, während die Wurzeln mit längerer In- 
duktionsdauer keine nennenswerten Unterschiede aufweisen. Auch für 
diese Rotationsgeschwindigkeit ist die Präsentationszeit kleiner als 
5 Min. zu setzen. — Die Reaktionszeiten und Krümmungsgrößen verhal- 
ten sich prinzipiell ebenso wie bei den vorigen. Nach 2 Stunden waren die 
20 Min. induzierten Wurzeln deutlich, die 10 Min. induzierten wenig und 
die 5 Min. induzierten Wurzeln kaum gekrümmt. Nach 3 Stunden waren 
die Krümmungen sehr deutlich und scharf. Ein Ausgleich der Krüm- 
mungen war nicht zu beobachten: nach 12 Stunden dauernder Rotation 
waren ebensoviel Wurzeln gekrümmt wie nach 3 Stunden. 

Eine Umdrehung in 10 Min. (Tabelle 5). Diese Rotationsgeschwin- 
digkeit bewirkt schon eine erhebliche Abnahme des Krümmungsprozents 
bei länger induzierten Wurzeln. Von den 5 Min. induzierten Wurzeln 
sind nur 40,9%, von den 10 Min. induzierten 73,9% gekrümmt. Somit 
wäre die Präsentationszeit bei dieser Rotationsgeschwindigkeit schon et- 
was länger als 5 Min. zu setzen. — Die Krümmungen treten im allgemei- 
nen etwas später auf. Überkrümmungen kommen seltener vor. Ein 
Ausgleich der Krümmungen infolge Autotropismus oder infolge der 
Gegenreaktion (LUNDEGARDH 1918) wurde nicht beobachtet. 

Eine Umdrehung in 15 Min. (Tabelle 6). Von den 5 Min. induzierten 
Wurzeln sind nur noch 37,2% gekrümmt. Dieses Krümmungsprozent ist 
etwa zweimal kleiner als das bei der Rotationsgeschwindigkeit : eine Um- 
drehung in 5 Min. erhaltene Krümmungsprozent. Eine dreifache Ver- 
längerung der Rotationsgeschwindigkeit bewirkt somit eine ungefähr 
zweifache Herabsetzung des Krümmungsprozents und auch eine unge- 
fähr zweifache Verlängerung der Präsentationszeit. Dieses Verhältnis 
kehrt auch später zurück, hat aber im allgemeinen nur sehr beschränkte 
Gültigkeit, denn die Reaktionsgröße ist nur in sehr engen Grenzen der 
Reizgröße proportional. Unterschreitet die Reizgröße ein Minimum, wo 
überhaupt keine Reaktion mehr auftritt, oder überschreitet sie ein Maxi- 
mum, welches zur Herbeiführung vollständiger Reaktion bereits genügt, 
so bleiben alle Änderungen in der Reizgröße auf die Reaktion scheinbar 
wirkungslos. 

Auch das Krümmungsprozent von 10 Min. induzierten Wurzeln hat 
stark abgenommen (59,5%). Somit wäre die Präsentationszeit bei dieser 
Rotationsgeschwindigkeit auf etwa 10 Min. festzusetzen, während sie bei 
der Rotationsgeschwindigkeit: eine Umdrehung in 5 Min. kleiner als 
5 Min. war. 

Die Krümmungen sind viel kleiner als bei den vorigen Versuchsreihen 
und treten auch später auf. Nach 1 Stunde 30 Min. war eine merkliche 
Krümmung nur bei den 15 und 20 Min. induzierten Wurzeln zu beob- 
achten. Eine meßbare Größe erhielten sie aber erst nach 6 Stunden. — 
Die Wurzeln, die nur 5 Min. induziert wurden, gaben überhaupt keine 
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meßbaren Größen. Die Krümmungen waren klein und flach und wurden 
oft bei dauernder Rotierung ausgeglichen. 

Eine Umdrehung in 30 Min. (Tabelle 7). Der Prozentsatz der ge- 
krümmten Wurzeln zeigt eine weitere Abnahme. Die Präsentationszeit 
ist etwa gleich 15 Min. zu setzen, da die Hälfte von den verwendeten 
Wurzeln erst bei der Induktionsdauer von 15 Min. eine deutlich wahr- 
nehmbare Krümmung zeigen. Von den 5 Min. induzierten Wurzeln sind 
im Mittel nur 27,0% gekrümmt. Die Krümmungen sind im allgemeinen 
flach; Überkrümmungen kommen nicht vor. Sehr oft zeigen die Wurzel- 
spitzen nach dauernder Rotation einen Ausgleich der Krümmung. Be- 
sonders stark ist die Neigung zum Ausgleich der aufgetretenen Krüm- 
mungen bei den 5 Min. induzierten Wurzeln. — Von den 20 Min. indu- 
zierten Wurzeln sind noch immer 87,4%, von den 30 Min. induzierten so- 
gar 93,6% gekrümmt, aber auch diese Krümmungen bleiben flach, ob- 
wohl die Neigung zum Ausgleich der Krümmungen bei diesen viel klei- 
ner ist. 

Eine Umdrehung in 53 Min. (Tabelle 8). Der Prozentsatz der ge- 
krümmten Wurzeln hat sich im Vergleich zu der vorigen Versuchsreihe 
noch weiter verkleinert. Oft treten auch größere Schwankungen in dem 
Krümmungsprozent auf. So ergab eine Versuchsreihe mit 20 Min. indu- 
zierten Wurzeln 52,8% gekrümmter Wurzeln, die andere 71,7%. Da 
bei der ersten Reihe die Temperatur des Versuchsraumes etwas niedriger 
(19—20° C) war als bei den anderen Versuchsreihen, so wurde die zweite 
als die richtigere angenommen. Die Präsentationszeit ist aber immer 
noch größer als 15 Min. zu setzen. 

Auch die Reaktionsgröße und -geschwindigkeit haben sich stark ver- 
mindert. Nach 3 Stunden war nur eine kaum merkliche Krümmung bei 
den 10 Min. induzierten Wurzeln zu beobachten. Bei den 20 und 30 Min. 
induzierten Wurzeln war die geotropische Reaktion etwas größer, doch 
wurden niemals gut ausgebildete Krümmungen erhalten. Die Krüm- 
mungen blieben klein und schwach und glichen sich infolge des Auto- 
tropismus allmählich wieder aus. Besonders oft wurden die Krüm- 
mungen an der Wurzelspitze rückgängig gemacht. 

Vergleicht man die Krümmungsprozente aus den Rotationsversuchen 
mit «denjenigen aus den Versuchen, wo die Wurzeln nach der Induktion 
wieder in die vertikale Ruhelage gebracht wurden (Tabelle 9), so sieht 
man, daß das Krümmungsprozent bei den Rotationsversuchen mit der 
Geschwindigkeit : eine Umdrehung in 30 Sek. bis 15 Min. viel größer, bei 
dem Rotationsversuch mit der Geschwindigkeit: eine Umdrehung in 
53 Min. etwas kleiner ist als bei den Versuchen ohne nachträgliche Rota- 
tion. Auch die Reaktion tritt ziemlich bald — nach etwa 30 Min. — auf. 
Allerdings bleibt die Reaktionsgröße sehr klein. Das ist aber verständ- 
lich, denn mit der Krümmung wird die Spitze aus der Ruhelage gebracht 
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Tabelle 10. Einfluß der Rotationsgeschwindigkeit auf die Krümmung der nicht 


induzierten Wurzeln. Wurzeln parallel zu der Klinostatenachse. 
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Abb. 1. 


Einfluß der Rotati 
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hwindigkeit (Ab- 


szisse) auf den Prozentsatz der gekrümmten Wur- 
zeln. Die Zahlen bei den Kurven geben die Dauer 
der vorangegangenen Induktion in Minuten an. 


die Spitzen sich wieder gerade gestreckt. 
Rotationsgeschwindigkeiten sind noch Unterschiede zu beıuerken. Bei 
einer Umdrehung in 15 Min. nimmt das Krümmungsprozent längere Zeit 
zu, und es treten häufiger sekundäre Krümmungen auf, während bei 
einer Umdrehung in 53 Min. das Krümmungsprozent bald wieder ab- 
nimmt und die Wurzeln jetzt gerade weiter wachsen. 


Eine Zahl Zhi | % 
Umdrehung der der gekrümmten der gekrümmten der gekrümmten 
in Wurzeln | Wurzeln nach 3 Std. | Wurzeln nach 6 Std. | Wurzeln nach 12 Std. 
| | 
30 Sek. 180 24 | 13,3 152 | 84,4 — a 
1 Min. 120 15 | 12,5 102 | 85,0 bs a = 
15 „ 155 18 11,6 12 | 72,2 | 123 79,3 
A 202 6 | 29 134 | 66,3 | 161 79,7 
D: 2 110 A iat 45 | 409 | — Les 
ws 163 0 | o 72 | 44,1 | 80 | 49,1 
BD 108 0 | à 26. | sai | — =e 
53 „ | 198 0 | Oo | 30 | 1) 24 12,1 


und jetzt entgegengesetzt induziert, wodurch die Reaktion abgeschwächt 
wird 


Besonderes Interesse bieten die Rotationsversuche mit nicht indu- 
zierten Wurzeln. Werden die Wurzeln lange Zeit parallel um die hori- 
zontale Klinostatenachse rotiert (Tabelle 10), so treten anfangs keine 
Krümmungen auf. Nach 3stündiger Rotation mit der Geschwindigkeit: 
eine Umdrehung in 30 Sek. bis eine Umdrehung in 5 Min. ist bereits ein 


kleiner Prozentsatz der Wurzeln 
gekrümmt, nach 7stündiger Ro- 
tation aber schon weit mehr als 
die Hälfte von der Gesamtzahl 
der verwendeten Wurzeln. Klei- 
nere Rotationsgeschwindigkei- 
ten bewirken nach 3 Stunden 
kein, nach 7 Stunden ein ge- 
ringes Krümmungsprozent. Die 
Krümmungen selbst sind beiden 
größeren Rotationsgeschwindig- 
keiten gut ausgebildet und zei- 
gen oft eine Überkrümmung. 
Bei den kleineren Rotationsge- 
schwindigkeiten sind die Krüm- 
mungen flach und ohne deut- 
liche Biegungszone. Oft haben 
— Aber auch zwischen kleineren 
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Wesentlich anders verhalten sich nicht induzierte Wurzeln, die senk- 
recht zu der Klinostatenachse rotiert werden. Bei der senkrechten Rota- 
tion sind die Krümmungsprozente im allgemeinen viel größer als bei den 
horizontal rotierten Wurzeln. Diese Erscheinung ist vermutlich durch 
Auftreten der geotonischen Längskraftwirkung erklärbar, welche bei dem 
Wechsel der Einzelreize : Querreiz und Längsreiz, die oft genug wiederholt 
werden, auftreten kann (ZIMMERMANN 1927). 

Zur besseren Übersicht ist der Einfluß der Rotationsgeschwindigkeit 
auf den Prozentsatz der gekrümmten Wurzeln in Kurven in Abb. 1 
wiedergegeben. Wie aus diesen Kurven zu sehen ist, werden die Wur- 
zeln, welche vor der Rotation kürzere Zeit geotropisch gereizt wurden, 
viel stärker durch die darauffolgende Rotation beeinflußt als solche 
Wurzeln, die längere Zeit gereizt wurden. Die Abnahme der Rotations- 
geschwindigkeit bewirkt bei den 5 Min. induzierten Wurzeln eine viel 
größere Abnahme des Krümmungsprozents als bei den 20 Min. indu- 
zierten Wurzeln. 


Allgemeines. 


Wie sich aus den angeführten Versuchen ergibt, wird der Prozentsatz 
der gekrümmten Wurzeln durch die nachfolgende Rotation stark beein- 
flußt. Die Rotation bewirkt in der Regel eine Erhöhung der geotropi- 
schen Sensibilität bzw. eine Zunahme der geotropischen Reaktions- 
fähigkeit der Keimwurzeln von Lupinus albus, infolgedessen von den 
gleich lang induzierten Wurzeln bei den größeren Rotationsgeschwindig- 
keiten viel mehr Wurzeln gekrümmt werden als bei den kleineren Rota- 
tionsgeschwindigkeiten. Um gleich große Krümmungsprozente zu er- 
halten, müssen also die Wurzeln, die später einer langsamen Rotation 
unterworfen werden, länger induziert werden als solche Wurzeln, die einer 
schnelleren Rotation unterworfen werden. 

Es war nicht die Aufgabe der vorliegenden Versuche genau bestimmte 
Präsentationszeiten für jede Rotationsgeschwindigkeit zu geben. Diese 
Versuche sollen nur zeigen, daß die Rotationsgeschwindigkeit nicht ohne 
Einfluß auf die geotropische Empfindlichkeit der Keimwurzeln ist. Die 
Versuchsergebnisse sind deshalb mehr qualitativ als quantitativ auszu- 
werten. Doch läßt sich in gewisser Hinsicht etwas auch über die Größe 
der Präsentationszeit vermuten. 

Betrachten wir die Rotationsversuche mit ziemlich großen Um- 
drehungsgeschwindigkeiten: eine Umdrehung in 30 Sek. bis eine Um- 
drehung ia 5 Min., so fällt es auf, daß die Präsentationszeit noch erheblich 
kürzer sein muß als die kleinste verwendete Induktionsdauer. Die Prä- 
sentationszeit muß also kürzer sein als 5 Min., denn von den 5 Min. indu- 
zierten Wurzeln sind weit mehr als die Hälfte gekrümmt. Bei der Rota- 
tionsgeschwindigkeit : eine Umdrehung in 10 Min. ist die Präsentations- 
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zeit schon etwas länger als 5 Min., bei der Rotationsgeschwindigkeit : 
eine Umdrehung in 15 Min. — etwa 15 Min. usw. 

Die angeführten Präsentationszeiten sind aber mehr Vergleichswerte, 
denn es wurde bei der Bestimmung des Prozentsatzes der gekrümmten 
Wurzeln nicht die übliche Minimalreaktion als Krümmungsmaß ver- 
wendet. Während die Minimalreaktion ungefähr nach 1!/, Stunden auf- 
tritt, wurde bei unseren Versuchen die Kontrolle erst nach 3 Stunden 
ausgeführt. Das Krümmungsprozent nimmt aber anfangs mit der Zeit 
zu. Das gilt besonders für die schwach bzw. kurze Zeit induzierten 
Wurzeln, denn die schwach induzierten Wurzeln zeigen im allgemeinen 
eine längere Reaktionszeit als die stark induzierten (vgl. S. 182). — 

100 AuBerdem haben die Wurzeln die 

2 Er Neigung, sich aus unbekannten in- 
4 2 . . . 

neren Gründen, die mit einem geo- 


Ed F4 
75 tropischen Reizeffekt nichts zu tun 
Wr 
J Sy IV haben, zu krümmen. Diese Neigung 
+. 
Ÿ X in. a 
50 30. 


macht sich besonders beilangdauern- 
| 4 








der Rotation bemerkbar. — Aus die- 
ser Zusammenstellung folgt, daB die 
angeführten Krümmungsprozente 
höher und die gegebenen Präsen- 
tationszeiten infolgedessen wahr- 
scheinlich etwas kleiner sind als die 
richtigen, d.h. nach Minimalreaktion 








ee —.. 1 . - — 




















| 
| 
| 
| 
| 
| 
l 
L: 


De hi + 





~ 
| 
| 
L 
5 658 M 5 20 Min. 30 


Abb. 2. Einfluß der Induktionsdauer auf den 
Prozentsatz der gekrümmten Wurzeln. Die 
Zahlen bei den Kurven geben die Dauer einer 
Umdrehung der Klinostatenachse in Minuten 
an. Gestrichelte Linie: Wurzeln nach der In- 
duktion wieder aufrecht gebracht. 


bestimmten Präsentationszeiten. 
Die annähernden Größen der Prä- 
sentationszeiten lassen sich für ver- 
schiedene Rotationsgeschwindigkei- 
ten am besten durch graphisches 





Interpolieren feststellen. Die Kurven in Abb. 2 zeigen uns den Einfluß 
der Induktionsdauer auf den Prozentsatz der gekrümmten Wurzeln bei 
verschiedenen Rotationsgeschwindigkeiten. Nimmt man als Maß für die 
Präsentationszeit diejenige Zeitdauer, wo bereits 50% von der Gesamt- 
zahl der Wurzeln gekrümmt sind, so geben die Schnittpunkte der Kurven 
mit der Abszisse = 50% die Größen für die Präsentationszeiten an. 
Auch die in Abb. 2 angeführten Kurven zeigen, daß der Prozentsatz der 
gekrümmten Wurzeln bei einer längeren Induktionsdauer (z. B. 20 Min.) 
durch verschiedene Rotationsgeschwindigkeiten viel weniger beeinflußt 
wird als bei kürzerer Induktionsdauer (vgl. Abb. 1). Ebenso wird bei den 
länger induzierten Wurzeln auch die Reaktionszeit wenig beeinflußt. 
Daß die Wurzeln sich wirklich aus unbekannten inneren Gründen 
krümmen können, zeigen die Rotationsversuche mit nicht induzierten 
Wurzeln. Diese Krümmungen treten im allgemeinen später auf als die 
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geotropischen Krümmungen. Nach 3 Stunden, als die Kontrolle der 
meisten Versuche stattfand, war nur ein unbedeutender Prozentsatz der 
nicht induzierten Wurzeln gekrümmt. Was die Krümmungsrichtungen 
anbetrifft, so sind diese bei den nicht induzierten Wurzeln nicht ein- 
deutig oder nahezu eindeutig wie bei den induzierten Wurzeln, sondern 
sie sind gleichmäßig-allseitig. Folgende Zahlen mögen das veranschau- 
lichen: 

Nicht induzierte Wurzeln. Rotation parallel zu der horizontalen Klino- 
statenachse. Eine Umdrehung in 30 Sek. Kontrolle nach 8 Stunden. 

Von den 240 Wurzeln waren in Bezug auf eine freigewählte Kontrollstellung 
gekrümmt 


nach unten .... . 46 Wurzeln 
a EEE 48 2 
si. TR To 46 ” 
AQU ‘tre 41 de 
gerade. . . . . 59 ” 
Von den 181 gekriimmten Wurzeln waren in Bezug auf die Klinostatenachse: 
der Klinostatenachse zugerichtet . . . . 56 Wurzeln 
abgewendet von der Klinostatenachse . . 48  ,, 
parallel zu der Klinostatenachse . . . . . 77 PR 


Wie schon aus dieser rohen Schätzung zu sehen ist, wird von den nicht 
induzierten Wurzeln bei der Krümmung keine Richtung bevorzugt. Das 
ist auch zugleich ein Beweis für die wirklich gleichmäßige Rotation des 
Klinostaten, denn in entgegengesetztem Falle hätten infolge des Auf- 
tretens der intermittierenden Reizung die Krümmungen in bestimmter 
Richtung erfolgen müssen Um sich vom gleichmäßigen Gange des Klino- 
staten zu überzeugen, wurden ähnliche Versuche mit jeder Rotations- 
geschwindigkeit durchgeführt. 

Das hohe Krümmungsprozent der nur kurze Zeit induzierten Wurzeln 
und die große Krümmungstendenz der nicht induzierten Wurzeln bei der 
Rotation mit größeren Umdrehungsgeschwindigkeiten zeigen, daß durch 
größere Rotationsgeschwindigkeiten die zur Krümmung führenden Im- 
pulse stark vergrößert werden. Zur Erklärung dieser Tatsache sind ver- 
schiedene Möglichkeiten vorhanden: 

1. Die Rotation bewirkt irgendeine tonische Reizreaktionskette, welche 
dann die geotropische Reaktion verstärkt oder, falls eine vorangehende 
geotropische Induktion fehlt, die Wurzeln nach lang dauernder Rotation 
selbst zu einer Krümmung führt. Im letzten Falle kann der geotonische 
Reizvorgang sich vermutlich auch dem geonastischen sowie Nutations- 
oder Wachstumsbewegungen anschließen und diese verstärken. — Daß 
ein geotonischer Reizvorgang die geotropische Reizreaktionskette be- 
einflussen kann, hat schon ZIMMERMANN (1927) gezeigt. So wird die geo- 
tropische Reaktion durch die tonische Wirkung oberhalb der Horizon- 
talen gefördert, unterhalb gehemmt. Solche geotonische Wirkung tritt 
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aber bei der Erregung der Wurzeln wechselnd in der Längs- und Quer- 
richtung auf, wie dieses bei der Drehung der Wurzeln senkrecht um die 
horizontale Klinostatenachse geschieht. Ob dagegen bei der Rotation 
der Wurzeln in der Horizontallage auch ein geotonischer Reizvorgang 
ausgelöst wird, ist unentschieden. — Für das Wachstum hat KonINes- 
BERGER (1922) gezeigt, daß die Rotation an der horizontalen Klinostaten- 
achse allein zu keiner erkennbaren Änderung der Wachstumsgeschwin- 
digkeit führt. Da das Wachstum aber eng mit den Tropismen zusammen- 
hängt, so ist das Auftreten eines tonischen Reizvorganges in der Hori- 
zontallage ziemlich unwahrscheinlich. Dagegen spricht aber die Krüm- 
mungstendenz der nicht induzierten Wurzeln. 

2. Die bei der Rotation allseitig wirkenden kurzen Einzelreize des geo- 
tropischen Reizes heben sich gegenseitig nicht vollständig auf, sondern 
werden in der Richtung der vorangegangenen Induktion stärker sus- 
zipiert als in anderen Richtungen. Werden solche unterschwelligen Ein- 
zelreize oft genug wiederholt (z. B. bei größeren Rotationsgeschwindig- 
keiten), so tritt eine geotropische Krümmung auf. Leider ist aber der 
Einfluß der vorangehenden Induktion auf die Suszeption der inter- 
mittierenden unterschwelligen Reize bisher nicht untersucht worden. 
Daß die vorangehende Induktion einen Einfluß auf die nachfolgenden 
Reize hat, läßt sich daraus schließen, daß die unterschwelligen Reize nur 
dann addiert werden, wenn die Ruhepausen zwischen den Einzelreizen 
nicht zu lang sind. 

3. Nach Frrrme (1905) ist die Präsentationszeit als Funktion der 
Reaktionszeit und Relaxationszeit zu betrachten. Die Präsentationszeit 
ist um so kleiner, je kleiner die Reaktionszeit im Verhältnis zur Relaxa- 
tionszeit ist und umgekehrt. Ferner wird nach seinen Beobachtungen 
die Relaxationszeit um so größer, je kleiner die Reaktionszeit wird. — 
Nach dieser Anschauung muß bei unseren Versuchen durch Änderung 
der Rotationsgeschwindigkeit in erster Linie das Verhältnis zwischen 
Reaktions- und Relaxationszeit verändert werden. Tatsächlich wird 
nach meinen Beobachtungen die Reaktionszeit durch schnellere Rotation 
auch wirklich etwas verkürzt. Diese Verkürzung ist aber so klein, daß sie 
meiner Ansicht nach allein kaum die beobachteten Schwankungen in der 
Präsentationszeit bedingen kann. Die Relaxationszeit wurde leider 
nicht bestimmt. 

4. Durch Rotation werden die Gegenreaktionen (Autotropismus, nega- 
tiver Geotropismus und vielleicht auch Abklingen der Erregung) ge- 
hemmt. Da die hemmenden Gegenreaktionen wahrscheinlich schon 
in der Suszeptionsphase einsetzen (vgl. LUNDEGARDH 1918), so bewirkt 
die Herabsetzung der Gegenreaktionen eine Erhöhung der geotropischen 
Sensibilität. Infolgedessen wird die Präsentationszeit verkürzt, und die 
geotropische Reaktion — wie wir in einer nächsten Mitteilung sehen wer- 
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den — wird vergrößert. — Zugunsten der Annahme, daß durch Rotation 
die Gegenreaktionen herabgesetzt werden, spricht die Tatsache, daß bei 
den größeren Rotationsgeschwindigkeiten (eine Umdrehung in 30 Sek. 
bis eine Umdrehung in 5 Min.) niemals ein Ausgleich der Krümmungen 
beobachtet wurde. Im Gegensatz dazu, treten bei länger induzierten 
Wurzeln sehr oft Überkrümmungen auf. Oft zeigten die Wurzelspitzen 
noch eine von der Rotation bedingte Seitenkrümmung, niemals aber eine 
ansehnliche Ausgleichung. Dagegen wurde bei den kleineren Rotations- 
geschwindigkeiten (eine Umdrehung in 15—53 Min.) oft die frühere 
Krümmung gänzlich ausgeglichen; oder ein Ausgleich der Krümmung 
fand nur im vorderen Teil der Wurzel statt. 

Unerklärt bleibt aber die Krümmungstendenz der nicht induzierten 
Wurzeln. Vielleicht ist diese auf die Nutationsbewegungen der Wurzel- 
spitze zurückzuführen, die sich dann infolge der herabgedrückten Gegen- 
reaktionen zu Krümmungen ausbilden. Doch erfolgen die Krümmungen 
nicht immer in der Hauptnutationsebene. ; 

Wie aus dieser kurzen Ubersicht zu sehen ist, gibt keine von den an- 
geführten Möglichkeiten einen befriedigenden Bescheid über die Wirkung 
der Rotation auf die geotropische Erregbarkeit der Lupinenwurzeln. 
Daraus läßt sich schließen, daß die Rotation eine komplizierte Wirkung 
ausübt und wahrscheinlich mehrere Glieder der Reizreaktionskette beein- 
flußt. Zukünftige diesbezügliche Untersuchungen werden uns darüber 
einen näheren Bescheid geben. 

Zum Schluß möchte ich noch auf die Schüttel- und Stoßversuche von 
HABERLANDT (1903) und F. Darwın (1903) hinweisen, die zu ähnlichen 
Ergebnissen führten wie unsere Rotationsversuche. Es werden nämlich 
durch Schütteln und Stoßen während der geotropischen Reizung die 
Präsentationszeit und die Reaktionszeit verkürzt und die geotropische 
Reaktion verstärkt. Unsere Rotationsversuche lassen sich aber nicht auf 
die Wirkung von Schütteln oder Stoßen zurückführen, denn es wurde 
sorgfältigst alles Stoßen und Schütteln beim Montieren und beim Auf- 
ziehen des Klinostaten vermieden. 


Kurze Zusammenfassung. 


1. Die geotropische Krümmungsfähigkeit der Keimwurzeln von Zupi- 
nus albus wird durch gleichmäßige Rotation der Wurzeln parallel um die 
horizontale Klinostatenachse beeinflußt. 

2. Größere Rotationsgeschwindigkeiten fördern die Krümmungs- 
fähigkeit der Wurzeln: der Prozentsatz der gekrümmten Wurzeln ist bei 
den größeren Rotationsgeschwindigkeiten größer, die Präsentations- 
und Reaktionszeiten sind kleiner, und die geotropische Krümmung ist 
stärker als bei den kleineren Rotationsgeschwindigkeiten. — Auch die 
13 
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Krümmungstendenz der nicht induzierten Wurzeln ist bei den größeren 
größer. 

3. Durch verschiedene Rotationsgeschwindigkeiten werden vorher 
längere Zeit induzierte Wurzeln weniger, kürzere Zeit induzierte Wurzeln 
mehr beeinflußt. 

4. Ein Ausgleich der Krümmungen tritt nur bei der langsamen Rota- 
tion auf; schnellere Rotation bringt oft eine Überkrümmung der Wurzel- 
spitze mit. 

5. Durch Rotation werden wahrscheinlich mehrere Glieder einer Reiz- 


Die vorliegende Arbeit wurde im Botanischen Institut der Universität 
Tartu durchgeführt. Einen Klinostaten und den nötigen Vorrat von 
Lupinensamen hat mir Prof. Dr. Kano zur Verfügung gestellt, wofür ich 
ihm meinen Dank ausspreche. Beim Aufstellen der Versuche und bei den 
Kontrollablesungen hat mir Assistentin Frl. Mac. S. KRASTIN ihre freund- 
liche Hilfe gewährt, wofür ich ihr herzlich danke. 
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ÜBER DIE OPTISCHEN EIGENSCHAFTEN 
DER LAUBBLÄTTER. L 


Von 
A. SEYBOLD. 
Mit 9 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 17. November 1931.) 


A. Einleitung. 

Die Kenntnis der optischen Eigenschaften der Laubblätter ist für die 
Analyse vieler stoffwechsel- und reizphysiologischer Prozesse von grund- 
legender Bedeutung. Wie eine Reihe von Arbeiten zeigt, ist das Laub- 
blatt als Transpirations- und CO,-Assimilationssystem vom Licht in 
verschiedener Weise beeinflußbar. In quantitativen Versuchen ließ sich 
beim Blatt eine funktionelle Anhängigkeit physiologischer Vorgänge 
vom Licht ermitteln. So gründlich die eine oder andere Teilfrage auch 
schon gelöst wurde, ergibt sich doch bei einem Überblick der Literatur, 
die sich mit den optischen Eigenschaften des Laubblattes befaßt, daß 
unsere Kenntnisse noch sehr lückenhaft sind. Sowohl in die Analyse der 
physikalischen wie der physiologischen Komponente der Transpiration 
und der CO,-Assimilation — von anderen vom Licht direkt oder indirekt 
abhängigen stoffwechselphysiologischen Prozessen und photischen Be- 
wegungsreaktionen von Pflanzenorganen sei zunächst abgesehen — 
müssen häufig hypothetische Annahmen eingefügt werden, um über- 
haupt zu einer Vorstellung von der Größenordnung der stofflichen und 
energetischen Faktoren der Transpiration und der CO,-Assimilation 
kommen zu können. Bei der Inangriffnahme einer Analyse der physio- 
logischen Komponente der pflanzlichen Transpiration erwies sich eine 
erneute Prüfung des optischen Verhaltens der Laubblätter als notwendig, 
da die bisherigen Ergebnisse als Grundlage nicht ausreichend sind. Ein 
Teil der Untersuchungsergebnisse — die Lichtdurchlässigkeit der Blät- 
ter —, die bei den großen technischen Schwierigkeiten auch jetzt noch 
nicht in allen Stücken als definitiv gelten können, soll im folgenden mit- 
geteilt werden. 

Es ist eine bekannte Tatsache, daß das in ein Blatt eingestrahlte 
Licht zum Teil absorbiert, zum Teil reflektiert und zum Teil trans- 
mittiert wird. Seit Sachs (1861) bemüht man sich die Größenordnung 
der Durchlässigkeit, der Absorption und der Reflexion des Lichtes zu be- 
stimmen. Die älteren Forscher dieser Untersuchungen aufzuzählen, er- 
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übrigt sich, da Ursprung (1903) eine eingehende Literaturbesprechung 
darüber gab. Mit den grundlegenden. vielzitierten Versuchsergebnissen 
von Brown u. EscoMBE (1905) sind die Größenordnungen der Licht- 
durchlässigkeit auch nicht richtig erfaßt worden, wie später zu zeigen 
möglich sein wird. Neuere spektrophotometrische Untersuchungen (vor 
allem über die Lichtreflexion der Laubblätter) von Pokkowskı (1925) 
und SHULL (1929) lieferten brauchbare Resultate, die jedoch einer Nach- 
prüfung mit einer energetischen Methode bedürfen. 

Daß wir heute über die Absorption, Reflexion und Transmission des 
Lichtes beim Laubblatt noch nicht ausreichende Kenntnisse haben, 
dürfte nur an den technischen Schwierigkeiten optischer Messungen an so 
komplizierten Systemen, wie die Blätter es sind, liegen. Theoretisch 
stellen sich die Messungen außerordentlich einfach dar. Setzen wir die 
eingestrahlte Lichtenergie — 1 und bezeichnen wir die Absorption mit À, 
die Reflexion mit R und die Durchlässigkeit mit D, so ist 

1=A+R+D. 

Der praktischen Durchführung von optischen Messungen steht wohl 
bereits eine Reihe physikalischer Apparate zur Verfügung, wenn aber 
bestimmte Kautelen unberücksichtigt bleiben, so schleichen sich gerne 
Meßfehler ein, wie es sich im folgenden bei einer kritischen Erörterung 
der bisherigen Versuchsergebnisse über die Lichtdurchlässigkeit der 
Laubblätter zeigen wird. 

Ehe wir die zur Messung der Lichtdurchlässigkeit verwandten Appa- 
rate beschreiben, sollen einige spezielle Bemerkungen über die Licht- 
energiemessungen der vorliegenden Versuche vorangehen. 


B. Bemerkungen über die Lichtquellen und die Lichtmessung :. 

Versuche über das optische Verhalten der Laubblätter werden ent- 
weder mit Sonnen- oder elektrischem Lampenlicht ausgeführt. Die 
künstlichen Lichtquellen bieten in den meisten Fällen gegenüber dem 
Sonnenlicht wesentliche Vorteile. Die Verwendung von Sonnenlicht ist in 
vielen Untersuchungen deshalb gewählt worden, um den ‚natürlichen‘ 
Belichtungsbedingungen der Pflanzen Rechnung zu tragen. Wenn aber 
in Versuchen mit Sonnenlicht über die Lichtquantität und Lichtqualität 
keine Messungen angestellt worden sind, verlieren die Ergebnisse viel 
an Wert, da über den Bereich ihrer Gültigkeit nichts ausgesagt werden 
kann. Brown u. EsooMBE (1905) haben beispielshalber wohl die einge- 
strahlte Sonnenenergie quantitativ gemessen, und Purrewrrscn (1914) 
registrierte sogar währeud seiner Assimilationsversuche die Energie- 
schwankungen: über die qualitative Zusammensetzung der Lichtenergie 


1 Meinem Kollegen Herrn Dr. Marsch, Priv.-Doz. f. Physik, möchte ich 
auch hier für manchen wertvollen Ratschlag in physikalischen Dingen bestens 
danken. . 
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ist jedoch in beiden Fällen nichts angegeben worden. Nun ist die Energie- 
verteilung in den einzelnen Spektralbezirken je nach dem Stand der 
Sonne und der herrschenden Witterung sehr variabel, worauf z. B. 
Ursprune (1918 c) zusammenfassend hinweist. Will man also ver- 
gleichbare Ergebnisse erzielen, ist es unbedingt notwendig, außer der 
Lichtquantität auch die Lichtqualitäten des Sonnenlichtes anzugeben. 
Die Sonne muß bei dieser Forderung analytischer Untersuchungen als 
ungünstige Lichtquelle angesehen werden, es sei denn, daß eine dauernde 
Messung der Lichtquantität und Lichtqualität erfolgt. 

Bei einigen Untersuchungen, vor allem bei Messungen mit der Photo- 
zelle (siehe S. 219), wurde die Sonne als Lichtquelle benutzt, meistens 
sind jedoch die Versuche im Laboratorium mit einer 500-Watt-Osram- 
Nitra-Kinoboxlampe ausgeführt worden. 110 Volt. Die Lichtintensität 
wies innerhalb kurzer Zeit Schwankungen bis 5% auf, da die Lampe 
an die städtische Stromleitung angeschlossen werden mußte. Eine 
dauernde Kontrollierung der Lichtintensität war daher erforderlich. Die 
Lampe brannte in senkrechter Stellung, wobei sie so orientiert wurde, daß 
mit Hilfe eines geeigneten Linsensystems die glühenden Drähte eine 
homogene Belichtungsfläche von etwa 0,4qcm (0,5 X0,8em) mit nahezu 
parallel einstrahlendem Licht ergaben. Unliebsame Lichtrefiexe im ver- 
dunkelten Versuchszimmer ließen sich dadurch am besten vermeiden, 
daß die Lampe in dem neben dem Versuchsraum liegenden Zimmer 
brannte. Das Licht fiel durch eine Öffnung der Wand, welcher im Ver- 
suchsraum Glasfilter in Diapositivrahmen direkt vorgesetzt werden 
konnten. Falsches Licht war somit in dem Versuchsraum nicht vor- 
handen. In den Strahlengang: Lampe, Kondensator, bikonvexe Linse, 
Thermosäule, wurde vor der Linse eine Irisblende eingeschaltet, um bei 
gleichbleibender Belichtungsfläche die Lichtintensität variieren zu 
können. Irisblende, Linse und Thermosäule wurden mittels Reitern 
auf einer optischen Bank montiert. Vor die Linse konnte eine Küvette 
mit 6%iger Kupfersulfatlösung mit 1 em Schichtdicke gestellt werden, 
um gegebenenfalls Wärmestrahlen zu absorbieren. 

Als Lichtfilter dienten die Scnorrschen Farbengläser, die in den 
Listen 4213 und 4526 aufgeführt sind. In der Hauptsache kamen folgende 
Gläserkombinationen + Kupfersulfatlösung in Anwendung: BG9 (3 mm 
dick) + CuSO, (weißes Licht ohne Wärmestrahlen), UG 1 (2mm) + BG9 
+ CuSO, (violettes Licht), BG 12 (2 mm) + BG9-+ CuSO, (blaues Licht), 
VG 1 (2 mm) + BG 9+ CuSO, (grünes Licht), GG 11 (2 mm) + BG 9 + 
CuSO, (gelbes Licht), OG 2 (2 mm) + BG 9+ CuSO, (oranges Licht), 
RG 5 (2 mm) + BG 9+ CuSO, (rotes Licht), RG 7 (2 mm, infrarotes 
Licht, d. h. nur Wärmestrahlen). 

Durch diese Kombinationen lieBen sich einige mehr oder weniger enge 
Spektralbezirke ausblenden. In Abb. 1 sind die Bezirke der Lichtdurch- 
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lüssigkeit, wie sie sich aus den Angaben von SCHOTT und NUERNBERGE uw. 
Dv Buy (1930. für Kupfersulfat) ergaben, schwarz dargestellt. Bei dieser 
qualitativen Darstellung ist die geringe Durchlässigkeit der Wärmestrah- 
len bei allen Farbkombinationen (außer RG 7) vernachlässigt; unberück- 
sichtigt blieb außerdem die Reflexion. Das Glas BG 9 absorbiert wohl 
ganz beträchtliche Mengen der Wärmestrahlen und die Kupfersulfat- 
lösung diese nahezu ganz, aber Bruchteile werden selbst noch von der 
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Abb. 1. Die Lichtdurchlässigkeit der Filterkombinationen ist schwarz dargestellt, siehe Text. 


Kombination des Glases GB 9 mit der Kupfersulfatlösung durchgelassen. 
wie sich aus den ungefähren Prozentzahlen der Tabelle 1 ergibt. 

Die empirische Messung der Infrarotdurchlässigkeit der Farbfilter- 
kombinationen wurde so vorgenommen, daß die Kombination der Gläser 
RG7 + BG9 + Kupfersulfatlösung gebildet wurde. Es ließ sich damit 
prüfen, in welchem Maße die durch das Filter RG 7 durchgelassenen 
Wärmestrahlen von dem Glas BG 9 und der Kupfersulfatlösung absor- 
biert werden. Die Messung ergab (Meßtechnik siehe S. 201 ff.), daß durch 
die Filterkombination RG7 + BG9-+CuS0,0,8% der durch das Glas 
RG7 durchgelassenen Energie transmittieren kann. Diese geringe Durch- 
lässigkeit der Filterkombinationen BG 9 + CuSO, für infrarote Strahlen 
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Tabelle 1. Durchlässigkeit in Prozenten (ohne Reflexionsverluste). 











Wellenlänge in uu Cu SO, BG9 Cu80,+BG 9 
3000 0 10 0 
2250 0 28 0 
1600 0 10 0 
1500 0 7 0 
1450 1,5 6 0,09 
1400 2 5 0,10 
1330 ag" 3,5 0,12 
1300 4 3 0,12 40,77 
1230 6 2 0,12 
1150 5 2 0,10 
1030 3,5 3,5 0,12 
900 0 6 0 
800 0 12 0 
750 0 20 0 











kann unbedenklich vernachlassigt werden. Bei der Untersuchung der 
Lichtdurchlässigkeit der Laubblätter mit energetischen Methoden ist 
auf die Absorption der Wärmestrahlen jedenfalls zu achten. Zahlreiche 
Meßfehler ergeben sich bei der Vernachlässigung dieser Forderung (siehe 
S. 211). 

Wenngleich nur Versuche mit Spektralbezirken und nicht mit rein 
monochromatischem Licht einer bestimmten Wellenlänge mangels 
nötiger Hilfsmittel gemacht werden konnten, so dürften unsere Versuche 
doch die Kenntnisse über das optische Verhalten der Laubblätter er- 
weitern. 

Oben ist bereits erwähnt worden, daß die Inkonstanz der Lichtquellen 
eine fortwährende Bestimmung der Lichtintensität notwendig machte. 
Mit Recht heben neuerdings NUERNBERGK und Du Buy (1930, S. 451) 
wiederum hervor: „daß dem Sekundenmeterkerzensystem ein anthropo- 
morpher Charakter nicht abgesprochen werden kann, und dieses System 
überdies bei der Messung monochromatischer Strahlung versagt“. 
Subjektivphotometrische Messungen der Lichtquellen in MKS scheiden 
daher für die optischen Untersuchungen an Laubblättern von vornherein 
aus, vor allem wenn die Energetik im Vordergrund steht. 

Für die Messungen des Sonnenlichtes in absoluten Einheiten (cal/qem 
sec) steht heute eine Reihe von brauchbaren Apparaten mit einfacher 
technischer Handhabung zur Verfügung. Für die vorliegenden Mes- 
sungen wurde ein Aktinometer nach LINKE (1924, Hersteller Hartmann 
& Braun A.-G., Frankfurt a.M.) benutzt, das als spezielle Thermo- 
säule vornehmlich zur Messung der Sonnenenergie dient. Der Thermo- 
säule ist ein geschwärzter Auffangstreifen für das eingestrahlte Licht vor 
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gelegt, der aus Widerstandsblech besteht. Durch Erwärmung dieses 
Streifens mittels des elektrischen Stromes kann das Instrument geeicht 
und überprüft werden. Der thermoelektrische Effekt, der durch die 
Lichtabsorption bzw. durch Erwärmung des Widerstandsbleches ent- 
steht, wird von einem zu dem Aktinometer gehörigen Zeigergalvano- 
meter angezeigt, dessen Skala eine Einteilung in cal/qem min trägt. 
Durch Vorschaltung von Lichtfiltern vor den Einfallsspalt kann leicht 
die Energiemessung des Lichtes in verschiedenen Spektralbezirken 
vorgenommen werden. Durch Montierung des Aktinometers auf ein 
Theodolitstativ ist ein senkrechter Strahleneinfall auf die geschwärzte 
Auffangfläche zu erzielen. Ein großer Vorteil des Instrumentes liegt 
darin, daß es als ,,Eichinstrument“ für die bei den Untersuchungen be- 
nutzten Morzschen Thermosäulen benutzt werden konnte. Die Mes- 
sung der Lichtquellen in absoluten Einheiten ist für den Nichtphysiker 
nicht gerade ganz leicht und macht eine Reihe von Apparaten erfor- 
derlich (siehe NUERNBERGK und Du Buy 1930, S. 451ff.), über die ein 
Botanisches Institut im allgemeinen nicht verfügt. Das Aktinometer 
nach Linke wird in den meisten Fällen genügend genaue Werte erzielen 
lassen. 

Nachteilig für Messungen an Laubblättern ist die tiefe Lage der 
geschwärzten Fläche der Thermosäule in dem Aktinometergehäuse, da 
das aus dem Blatt austretende Licht diffus zerstreut wird und somit 
nicht vollständig zur Absorption von der Thermosäule kommt. 

Zur Messung der Lichtenergie, welche die 500-Watt-Kinoboxlampe 
lieferte, wurde eine Mortsche Mikrothermosäule (7'h,) verwandt. Wie 
bereits oben erwähnt, betrug die Beleuchtungsfläche etwa 0,4 gem, so 
daß der 0,95 qem große Einfallspalt des Aktinometers nicht voll aus- 
geleuchtet werden konnte. Das Aktinometer konnte also zur Messung 
der künstlichen Lichtquelle nicht gebraucht werden. Der bei maximaler 
Öffnung etwa 0,20 gem (0,6 X0,3 cm) große Spalt der Thermosäule (Th;) 
wurde jedoch vollkommen ausgeleuchtet. Die kreisförmige Öffnung einer 
zweiten Mozzschen Thermosäule (7%,), die im folgenden genauer be- 
schrieben werden wird, konnte ebenfalls noch vollkommene Ausleuchtung 
erfahren, da die Öffnungsfläche 0,28 qem betrug. 

Die Mozzschen Thermosäulen erreichen innerhalb von 2 Sek. das 
Temperaturgleichgewicht, und die Einstellung des Mollgalvanometers 
(beide Instrumente werden von der Firma Kipp en Zonen, Delft, Holland, 
gebaut), das bei diesen Messungen verwandt wurde, erfolgt in etwa der- 
selben Zeit. Diese kurzen Zeiträume sind, wie sich aus dem Folgenden 
ergeben wird, für die Messungen der Lichtdurchlässigkeit erforderlich ; 
Galvanometer mit langer Einstellzeit und träge Thermosäulen genügen 
den Anforderungen nicht. Die Galvanometerausschläge wurden in der 
tegel photographisch regist-ert mit dem ebenfalls von Kipp en Zonen, 
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Delft, gebauten photographischen Registrierapparat (siehe SEYBOLD 
1929, Abb. 44). 

Die Lichtdurchlässigkeit der Laubblätter wurde bereits von mehreren 
Forschern mit Thermosäulen untersucht. DETLEFSEN (1888) und Bav- 
MERT (1909) verwandten Thermoelemente, Brown u. EscoMBe (1905. 
S. 95) und PuRIEWITSOH stellten einige Messungen mit der Rubensther- 
mosäule an. Ursprung (1903; daselbst weitere Literatur) prüfte die 
Durchlässigkeit der Wärmestrahlen ebenfalls mit einer Thermosäule. 
Mit den Resultaten der genannten Untersucher werden wir uns nachher 
beschäftigen müssen. . 

Das durch ein Blatt transmittierte Licht ist diffus und kann nur von 
einem schwarzen Körper vollkommen absorbiert werden, wenn kein Ab- 
stand zwischen Blattoberfläche und schwarzer Absorptionsfläche be- 
steht. Im allgemeinen sind nun Thermosäulen so gebaut, daß die ge- 
schwärzte Absorptionsfläche hinter — _ 
der Frontscheibe (Fluoritplatte) ei- | 
nige Millimeter entfernt ist, was bei 
Messungen von Lichtstrahlen von Vor- | 
teil, bei diffusem Licht aber von Nach- | 
teil ist. Bringen wir z. B. direkt vor | 
den Spalt der Mozzschen Thermosäule 
(Th) nacheinander eine weiße und | 
eine grüne Blatthälfte von Acer Ne- Bis: — 
gundo (grün-weiß panaschierte Varie- ‚np. 2. gai Br = an dés Die, 
tät), so erhalten wir die photogra- durchlässigkeit einer weißen und grünen Blatt- 

À risen fläche von Acer Negundo, ermittelt mit der 
phisch registrierten Galvanometer- Thermosäule Tu, siehe Text. 
ausschläge der Abb. 2. Lichtfilter 
BG 9 und Kupfersulfat (6%, Schichtdicke 1 cm). Die Galvanometer- 
diagramme sind von rechts nach links zu iesen! Die Thermosäule emp- 
fängt bei Vorsetzung der weißen Blatthälfte 11%, bei der grünen Blatt- 
hälfte 3% der Lichtenergie, die ohne Blattvorsetzung in die Thermosäule 
einfällt. Ob bei dieser Messung nun tatsächlich das von dem Blatt 
transmittierte, diffuse Licht vollständig auf die geschwärzte Thermo- 
fläche auftreffen kann, läßt sich kaum wahrscheinlich machen. Der Ab- 
stand zwischen Blattfläche und geschwärzter Thermosäule beträgt in 
unserem speziellen Falle etwa 8 mm. 

Die Mortsche Mikrothermosäule wurde gemäß Abb. 3 von Kipp en 
Zonen so gefaßt (The), daß die Fluoritplatte direkt der Thermosäule auf- 
lag. In die Öffnung der Säulenfassung konnte ein Metallring R (Profil 
in der Abb. 3 schwarz gezeichnet, innerer Durchmesser 6 mm), an dessen 
Grund ein mit dem Korkbohrer ausgestanztes. mittels Syndetikon auf- 

1 Der Notgemeinschaft der Deutschen Wissenschaft danke ich auch hier 
für die Überlassung der Instrumente. 
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geklebtes Blattstück B sich befand, eingesetzt werden. Mittels dieser MeB- 
anordnung gelang es, das gesamte durch das Blatt transmittierte diffuse 
Licht in der geschwärzten Thermofläche zu absorbieren. Die umgebaute 
Thermosäule 7%, in Verbindung mit dem Mollgalvanometer erreichte 
ohne Blatt ein Temperaturgleichgewicht erst nach etwa 20 Sek., was 
auf einen größeren Wärmeaustausch zwischen den einzelnen Teilen der 
Thermosäule und der Luft hindeutet. Die direkte Berührung von Ther- 
mofläche und Fluoritplatte begünstigt sehr eine Wärmeleitung. Wurde 
die Fluoritplatte von der Thermofläche weggenommen (der äußere Fas- 
sungsring f ist abnehmbar) und dem Ring R aufgeklebt, so daß zwischen 
der Fluoritplatte und der geschwärzten Thermofläche ein Zwischenraum 
von etwa 4 mm entstand, betrug die Zeit der Herstellung des Tempera- 
turgleichgewichtes wie bei der Mortschen Thermosäule Th, etwa 2 Sek. 
Das Thermoelement The in Verbindung mit dem Mollgalvanometer ver- 
mochte also die strahlende Energie einer 
: f Lichtquelle in etwa 2 Sek. anzuzeigen. Mußte 
die Thermosäule 7%, in der Anordnung der 
S 4 Abb. 3 benutzt werden, so galt es den nach 
a _®) 2 Sek. eingestellten Galvanometerausschlag 
| als Maß der eingestrahlten Energie zu erfas- 
| sen, wahrend eine Zunahme des Ausschlages 
auf eine Warmezufuhr anderer Teile zuriick- 
a zuführen war. Die energetischen Lichtmes- 
Abb.3. Schematische Darstellung Süngen beruhen bekanntlich darauf, das Licht 
der Mikrothermosäule Th.. STher- in einem schwarzen Körper zu absorbieren, 
mosäule, K Klemmschraube, h Sta- à . 
tiv, weitere Erklärung im Text. Wodurch eine Temperaturzunahme des licht- 
absorbierenden Körpers eintritt. Das gilt 
sowohl für die thermoelektrischen wie für bolometrische Messungen. 
Befindet sich nun vor dem schwarzen lichtabsorbierenden Körper ein 
anderer ebenfalls lichtabsorbierender zweiter Körper (in unseren Unter- 
suchungen ein Blatt), so emittiert dieser mehr oder weniger stark eben- 
falls Wärmestrahlen, die von der Thermosäule bzw. vom Bolometer ab- 
sorbiert werden. Die Werte für die Lichtdurchlässigkeit werden daher 
zu groß sein, wenn wir die nach etwa 20 Sek. erfolgte Galvanometerein- 
stellung als Maß der Lichttransmission nehmen. Solche Messungen sind 
als Summe der Energie der Lichttransmission und eines Teiles der Wärme- 
emission des bestrahlten Körpers anzusehen. Mit einem einfachen Auf- 
stellen einer Thermosäule oder eines Bolometers hinter einem Blatt 
sind keine zuverlässigen Messungen über die Lichtdurchlässigkeit zu 
machen. Will man die Lichttransmission energetisch messen, so muß 
die Wärmeemisison eliminiert werden, was sich ohne weiteres durch- 
führen läßt, wenn der @alvanometerausschlag photographisch registriert 
wird. Belichtet man das verdunkelte Blatt, so kann der nach 2 Sek. 
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bestehende Galvanometerausschlag als Maß der Lichttransmission gel- 
ten, während die folgende weitere Zunahme des Ausschlages von der 
Wärmeemission des Blattes herrührt. Der von dem transmittierten Licht 
verursachte Galvanometerausschlag erfolgt innerhalb 2 Sek., eine Zu- 
nahme des Ausschlages wird je nach dem Grade der Emission mehr oder 
weniger lange bis zu einem Temperaturgleichgewicht erfolgen. 

Wählen wir zur Erhärtung dieser Auffassung als Körper, den wir auf 
die Lichtdurchlässigkeit prüfen, schwarzes und weißes Papier, so ergeben 
sich die Galvanometerausschläge der Abb. 4. Warten wir das Tempe- 
raturgleichgewicht, also die endgültige Galvanometereinstellung ab, so 
ließe das schwarze Papier 19% des eingestrahlten Lichtes durch, wenn 
die Emission als Transmission aufgefaßt würde. Die Lichtdurchlässig- 
keit des schwarzen Papiers ist 0, die des weißen nicht 27% , sondern 23% . 


Bei . der photographi- “= 
schen Registrierung der Gal- | 


vanometerausschläge ist es | 
leicht, den elektrothermi- | 
schen Effekt der Lichttrans- 

mission von dem der Wärme- J | 
emission zu trennen. Von 

den in Abb. 4 aufgezeich- | 
neten Kurven reicht der ayy 4 Gat terdiagr der Lichtdurchlässigkeit 
„Transmissionseffekt‘‘ bis von weißem (w) und schwarzem (s) Papier, ermittelt mit 
zu den mit den Pfeilen be.  T™mostule TA. Lichtfilter: BG 9 + CuSO,. 
zeichneten Stellen. Ein weiterer Kurvenanstieg oder Kurvenabfall ist 
als ,,Emissionseffekt‘‘ zu werten. Wird die Kurve horizontal, so herrscht 
Temperaturgleichgewicht zwischen der Thermosäule und der Umgebung. 
Bei einer Belichtung muß die Kurve ansteigen, zunächst plötzlich als 
Transmissionseffekt, dann allmählich bis zum Temperaturgleichgewicht 
(Emissionseffekt). Wird hierauf verdunkelt, so tritt ein plötzlicher 
Kurvenabfall ein, dem sodann wieder bis zum Temperaturgleichgewicht 
ein Emissionseffekt folgt, der dem ersten gegenüber mit negativem Vor- 
zeichen zu versehen ist. Herrscht Temperaturgleichgewicht, so verlaufen 
die Kurven horizontal, wird belichtet bzw. verdunkelt, so tritt ein sprung- 
hafter Kurvenanstieg bzw. Kurvenabfall ein. Die beiden Ausschläge des 
Galvanometers a und 6 (in Abb. 4) sind ein Maß für die Lichteinstrahlung ; 
beide sind natürlich gleich groß. 

Für eine zuverlässige Messung der Lichttransmission wird es aber er- 
forderlich sein, daß die Thermosäule mit der Umgebung vor der Belich- 
tung in Temperaturgleichgewicht ist, d. h. daß das Galvanometer seine 
,,Nullage“ eingenommen hat, die Kurven der Diagramme also horizontal 
verlaufen. Ist dies nicht erfüllt, so kann sich mehr oder weniger stark zu 
dem sprunghaften Anstieg oder Abfall ein Emissionseffekt hinzuaddieren. 
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In Abb. 5 ist das Diagramm eines Versuches wiedergegeben, der so ange- 
stellt wurde, daß die Thermosäule vor der Belichtung mit der Hand et- 
was erwärmt wurde. Vor der Thermosäule befand sich gemäß Abb. 3 
ein weißes chlorophiylifreies Blattstück von Cornus alba. Erfolgt nun 
während der Einstellung des Temperaturgleichgewichtes, was sich in un- 
serem speziellen Falle in einem Kurvenabfall äußert, eine intermittie- 
rende etwa 5 Sek. dauernde Belichtung, so resultieren als Transmissions- 
effekt die Kurvensprünge der Abb. 5, die um so kleiner sind, je stärker 
die sich ausgleichende Temperaturdifferenz zwischen der Thermosäule 
und der Umgebung ist. Transmissionseffekt und Emissionseffekt verur- 
sachen in diesem Fall entgegengesetzte Galvanometerausschläge. Um 

den Transmissionseffekt vollkommen zu erfas- 
| sen, muß das Temperaturgleichgewicht herr- 

\ schen, was schon bei dem 5. Kurvensprung so- 
| weit erreicht worden ist, daß die noch herr- 

schende Emission den Transmissionseffekt nicht 
mehr zu vermindern vermag. Bei den vorlie- 
genden Messungen wurde immer darauf geach- 
tet, daß vor der Belichtung Temperaturgleich- 
gewicht herrschte und außerdem darauf, daß 
die Belichtung nicht zu lange ausgedehnt wurde. 
Dadurch wurde die Thermosäule nicht stark 
y übertemperiert, so daB der plôtzliche Kurven- 

y  abfall bei Verdunkelung ebenfalls als Maß des 
Abb. 5. Gal terdi Transmissionseffektes gelten konnte. Der Kur- 
a ng mu pe — venanstieg und der Kurvenabfall als Ausdruck 
ey po + 4 des Transmissionseffektes haben, wie bereits er- 

“  wähnt, dieselbe ‚‚Höhe‘‘. 

Mit der beschriebenen Methodik konnten zuverlässige Messungen 
über die Lichtdurchlässigkeit vorgenommen werden, die sich bisher in 
erster Linie mit der Lichttransmission durch grüne und weiße Blätter be- 
faßten. In der Regel wurden die auf S. 197 besprochenen und Abb. 1 
dargestellten Filterkombinationen angewandt, die innerhalb eines Ver- 
suches, der im ganzen etwa 30 Min. währte, nacheinander gebraucht 
wurden. Die Belichtungszeit dauerte mehrere Sekunden, worauf einige 
Sekunden mit Verdunkelung die Galvanometerausschläge registriert 
wurden. Während der Auswechselung der Filterkombination bzw. der 
Metallringe R wurde die Klappe des Registrierapparates geschlossen und 
das Uhrwerk arretiert, das erst nach allen Vorbereitungen und nach Ein- 
stellung der Thermosäule auf annäherndes Temperaturgleichgewicht in 
Gang gesetzt worden ist bei nachfolgender Öffnung der Klappe des 
Registrierapparates. Die erste Aufnahme bei jeder Filterkombination 
mußte immer.von dem auf das Blatt einstrahlenden Licht, also ohne 
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Vorsetzen des Blattstückes vor die Thermosäule vorgenommen werden, 
indem ein Ring R (Abb. 3) ohne angeklebtes Blattstück in die Thermo- 
säulenfassung eingesetzt wurde. Auf diese Weise kamen Diagramme wie 
in Abb. 6 zustande, die leicht ausgemessen werden konnten. Die Trans- 
missionseffekte sind in den folgenden Tabellen als Prozentzahlen der auf 
das Blatt aufstrahlenden Energie angegeben. Die absoluten Größen (der 
eingestrahlten Lichtenergie betrug etwa 0,075 cal/qem min, bei der Kom- 
bination UG 14+CuSO, nur 0,01 cal/qem min, bei dem Glas RG 5 0,03 
cal/qem min. Da es sich bei den vorliegenden Messungen nur um relative 
Werte handelt, konnte eine absolute Messung der Lichtenergien in den 
einzelnen Fällen unterbleiben. Die Energie der Kinoboxlampe an 
violettem Licht war recht gering und die Absorption des Blattes für diese 
Lichtqualität recht groß, so daß die Meßgenauigkeit der Methode hier 
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Abb. 6. Galv terdi der Lichtdurchlässigkeit weißer und grüner Blattflächen von Acer 

Negundo bei verschiedenen Filterkombinationeg. Jeweils 1. Galvanometerausschlag = Lichtein- 

strahlung, 2. Ausschlag = Lichtdurchlässigkeit der weißen Blattfläche, 3. Ausschlag = Licht- 
durchlässigkeit der grünen Blattfläche. 
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sehr gering ist. Aus diesem Grund sind bei den folgenden Messungen die 
zweifelhaften Werte für die Filterkombination UG 1 + BG 9 + CuSO, 
weggelassen worden. 

Ein Vorversuch konnte über die Genauigkeit der in den folgenden 
Tabellen angegebenen Werte Auskunft geben. Aus einem Blatt von 
Phaseolus vulgaris (siehe S.217) wurden hintereinander 5 Blattstückchen 
ausgestanzt und den Ringen R (Abb. 3) aufgeklebt, und ihre Lichtdurch- 
lässigkeit photographisch registriert, nachdem vor dem Einsetzen der 
Ringe in die Thermosäule (Th,) jedesmal die Stärke des auffallenden 
Lichtes (BG 9 + CuSO,) registriert worden war. Nach 10 Min. erfolgte 
eine zweite, nach 60 Min. eine dritte Prüfung derselben 5 Blattstückchen, 
die nach 60 Min. stark gewelkt waren. Die Resultate sind in Tabelle 2 
enthalten; die Abweichungen betragen bis zu etwa 3% (in einem Fall 
5%). Die Variabilität der Blattdicke, der relative Flächenanteil der 
Blattnerven zu den Interkostalfeldern, Schwankungen der Lichtquelle 
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innerhalb weniger Sekunden und andere Faktoren verschieben also das 
Meßresultat nur um einige Prozente, so daß die Methode hinreichend zu- 
verlässige Daten ergibt. 


Tabelle 2. Phaseolue vulgaris. Durchlässigkeit in Prozenten des auffallenden 
Lichtes. Lichtfilter BG 9 + CuSO,. 


1. 2. 3. 4. | 5. Blattstück 




















1. Messung . . . . . 8,0 6,6 7,0 8,7 10,5 
2. Messung . . . . . 10,0 7,3 8,0 9,0 10,0 
3. Messung . . . . . 8,6 8,0 8,6 10,0 10,1 


In den folgenden Tabellen sind nur ganze Prozentzahlen angegeben, 
da den Dezimalen keine Bedeutung zukommen kann. 


€. Die Lichtdurchlässigkeit von grün-weißen (panaschierten) 
Blättern. 
Thermoelektrische Messungen. 

Weißpanaschierte Blätter und grüne derselben Art auf ihr optisches 
Verhalten zu untersuchen, bietet seit jeher einen besonderen Reiz, weil 
man damit optische Eigenschaften der grünen Chloroplasten kennen- 
lernen konnte. Erörterungen über die Energetik der CO,-Assimilation 
greifen gerne auf optische Messungen an grün-weißen Blättern zurück, 
um daraus die Größenordnung der Chlorophyllabsorption abzuleiten. 
LiINSBAUER (1901), der wohl als erster über die Lichtdurchlässigkeit von 
grün-weißen Blättern Messungen anstellte, kam zu den in Tab. 3 wieder- 
gegebenen Resultaten. 


Tabelle 3. (Nach LINSBAUER 1901.) Relative Intensität (berechnet für J = 1). 











Unter den farblosen | Unter den grünen | Chlorophyll- 

Blatt-Teïlen | Blatt-Teilen | wirkung 
Acanthopanax pentaphyllus. 0,34 | 0,07 | 0,27 
Acer Negundo . . . . .. 0,24 | 0,01 | 0,23 
Aspidistra elatior. . . . . 0,26 | 0,03 | 0,23 
Cornus alba ....... 0,33 | 0,09 | 0,24 
Diefenbachia sp. . . . . . 0,29 | 0,03 0,26 
Funkia japonica ..... 0,40 | 0,04 | 0,36 
Humulus japonicus. . . . 0,39 0,14 | 0,25 
Nicotiana colossea . . .. 0,30 0,01 | 0,29 
Penicum sp. . . . . . . . 0,53 - 0,21 | 0,32 
Pelargonium zonaic. . . . 0,34 0,03 | 0,31 
ee uni 0,24 0,01 | 0,23 
Eee 0,30 0,03 0,27 


0,18 


eat a 0,21 0,03 
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Ob es an der anfechtbaren Methode von LINSBAUER lag (er legte die 
Blätter auf photographisches Papier und bestimmte nachher subjektiv 
die Schwärzungstöne hinter den grünen und weißen Blattpartien) oder an 
den energetischen Messungen von Brown u. EscoMBE (1905), die zu an- 
deren Resultaten führten, daß die Ergebnisse von LINSBAUER in späteren 
Jahren unberücksichtigt blieben, sei dahingestellt. Ursprung (1903) 
hat die Ergebnisse von LINSBAUER gebührend gewürdigt und auf einige 
Vorteile der Untersuchungen mit grün-weißen Blättern, die hier beson- 
ders hervorgehoben seien, hingewiesen. Wählt man panaschierte Blätter, 
bei denen grüne Felder mit weißen abwechseln, so hat man in vielen 
Fällen gleiche Blattdicke, gleiche anatomisch-histologische Struktur des 
Blattbaues und höchstwahrscheinlich auch gleichen Wassergehalt!. Ex- 
perimentell prüfte URSPRUNG nur die Durchlässigkeit der Blätter für 
Wärmestrahlen (Diathermansie) bei Acer Negundo, wobei er fand, daß 
die weißen Blattflächen 1,2—3,1% mehr Wärme durchlassen als die 
grünen. 

Brown u. EscomBE (1905) stellten thermoelektrische Messungen 
über die Lichtdurchlässigkeit von Acer Negundo an. Sie erhielten die 
folgenden, in der Literatur viel zitierten Werte der Tabelle 4. 


Tabelle 4. (Nach Brown u. EscomBEe 1905.) 











» Relative Durchlässig- Absorptions- 

Acer Negundo | Liehtenergie keitskoeifizient | koeffizient 
Ce een 18 100 _ _ 
Weißes Blatt eingeschaltet. . . . . 25,5 0,255 0,745 
Grünes Blatt eingeschaltet. . . . . 21,3 0,213 0,787 


Diese Zahlen verwerteten WEIGERT (1911), WILLSTÄTTER u. STOLL 
(1918) und WARBURG (1925) bei energetischen Erörterungen der C0;- 
Assimilation, ohne weitere experimentelle Prüfungen anzustellen. Wırı- 
STÄTTER u. STOLL und WARBURG kritisierten die Befunde von BROWN 
u. ESCOMBE, besondes jedoch die Berechnungen, die WEIGERT mit die- 
sen Daten vornahm. 

In den Tabellen 5—11 seien zunächst die eigenen Versuchsergebnisse 
mitgeteilt, um hernach die Angaben der Literatur selbst kritisch zu be- 
leuchten. Die Durchlässigkeitszahlen der folgenden Tabellen sind in 
Prozenten des auffallenden Lichtes angegeben. 


1 Wie Funaoxa (Biol. Zbl. 44, 1924, siehe auch Küster, Handb. d. Pflanzen- 
anatomie 8, 1927) nachweist, können zwischen grünen und weißen Blattflächen 
mehr oder weniger große Differenzen in der Blattdicke und in der anatomischen 
Differenzierung der Gewebe bestehen, worauf in einer Arbeit über den Lichtab- 
fall im Blatte eingegangen wird. 
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Tabelle 5 (vgl. Abb. 6). Acer Negundo. 


















































Blattfläche 
Farbfilter Differenz 
weiße grüne 
BG 9 38 12 26 
BG 12 | 18 2 16 
VG 1 30 13 17 
EHER dors À or A 30 14 16 
0G 2 30 13 17 
RG 5 36 24 12 
ds CRF 0 31 28 3 
same Strahlen. . ............ 24 1 23 
Brown u. Escomse Sonnenlicht . . . . .. 25,5 21,3 4,2 
Ursprung (1903) Wärmestrahlen . . . . . . 1,2—3,1 
Ursrrune (1918b, S. 98) Nernstbrenner . 3,5—4,1 
Tabelle 6. Humulus japonicus. 
Blattfläche 
Farbfilter Differenz 
weiße grüne 
BG 9 28 6 22 
BG 12 18 1 17 
VG 1 31 9 22 
GG 11 f C280, 7 BG 9 41 9 32 
OG 2 39 9 30 
RG 5 39 29 10 
Be, PATRAS © 240) 0 36 28 x 
LiNSBAUER (siehe Tabelle 3) . . . . 39 14 25 
Tabelle 7. Sambucus nigra. 
Blattfläche 
Farbfilter Differenz 
weiße grüne 
BG 9 41 7 34 
BG 12 30 0 30 
VG : 41 10 31 
ac 11 ( C80, 2 BG 9 . 43 6 37 
0G 2 42 8 34 
RG 5 40 26 14 
ea 5 de 5 5h 30 18 12 
LINSBAUER (siehe Tabelle 3). . . . 24 1 23 
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Tabelle 8. Funkia Fortunei alba marg. 
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Blattfläche 
Farbfilter Differenz 
weiße grüne 
BG 9 39 3 36 
BG 12 22 1 21 
VG 1 33 6 27 
GG 11 f Cus0, f BG 9 al 9 32 
OG 2 40 6 34 
RG 5 35 19 16 
MT lis esse 33 22 11 
LINSsBAUER (siehe Tabelle 3)... . 40 4 36 
Tabelle 9. Abutilon sp. marmoriert. 
Blattfläche 
Farbfilter Differenz 
weiße grüne 
BG 9 25 3 22 
BG 12 10 0 10 
VG 1 CuSO B 25 4 21 
aa 11 f CuSO, ¢ BG 9 29 2 27 
0G 2 30 3 27 
RG 5 35 14 21 
ee er 25 20 5 
Tabelle 10. Eulalia zebrina stricta. 
Blattfläche 
Farbfilter Differenz 
weiße grüne 
BG 9 30 9 21 
BG 12 15 0 15 
VG 1 34 8 26 
aa 11 f CuSO ¢ BG 9 37 8 29 
OG 2 40 8 32 
RG 5 40 19 21 
WF ee. eh arene voir os — — 
Tabelle 11. Phalangium lineare. 
Blattfläche 
Farbfilter Differenz 
weiße grüne 
BG 9 | 30 6 24 
BG 12 | cuso, | BG 9 20 1 19 
ver | j 30 10 20 
Bere ee ARP fit ere res 22 21 1 


Planta Bd. 16. 
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Vergleichen wir die Zahlen der Tabellen 5—11 mit denen anderer 
Autoren, die zum Teil in den Tabellen angeführt sind, so werden einige 
bestehende Unterschiede einer Erklärung bedürfen. An Blättern von 
Acer Negundo haben LINSBAUER (1901), Ursprung (1903) und Brown 
u. Escomse (1905) Messungen über die Lichtdurchlässigkeit angestellt. 
Die Messung von LINSBAUER ist, wie oben erwähnt, so vorgenommen 
worden, daß die Blätter auf photographisches Papier gelegt wurden und 
daß somit nur die Durchlässigkeit des Blattes für photographisch wirk- 
same Strahlen ermittelt werden konnte. Der Schätzung nach lagen die 
Strahlen im Bereich von 650—350 uu. Lag der optische Schwerpunkt 
der Lichtstrahlung bei LINSBAUER im kurzwelligen Teil des sichtbaren 
Spektrums, so kamen bei URSPRUNG wohl nur die langwelligen Wärme- 
strahlen zur Wirkung. Die Lichtdurchlässigkeitsdifferenz (weiß-grüne 
Blattfläche) für Wärmestrahlen, die URSPRUNG angibt, stimmt mit den 
eigenen Messungen (RG 7!) gut überein, was auch für den von Brown 
u. EscomBE angegebenen Wert gilt. Wenn wir nun für die Messung von 
Brown u. EscoMBE annehmen, daß die Warmestrahlen im Sonnenlicht 
vorherrschend waren, so ist das Meßresultat verständlich, nur kann es 
nicht wie bisher zu energetischen Betrachtungen der CO,-Assimilation im 
Sonnenlicht herangezogen werden. Die Absorption an Lichtenergie durch 
das Pigment läßt sich auf Grund der Versuche von BROWN u. EscoMBE 
nicht angeben. In welchem Maße bei der Messung von Brown u. Es- 
COMBE die Wärmeemission der Blätter beteiligt war, läßt sich nicht 
sagen; wahrscheinlich wurden zwei Fehler begangen, die sich zum 
Teil kompensieren: 1. Der Abstand zwischen der Blattfläche und der 
Thermosäule war zu groß, was eine völlige Absorption des transmit- 
tierten, diffusen Lichtes durch das Thermoelement unmöglich machte 
(wobei allerdings die Wärmeemission weniger stören konnte) und 2. daß 
die emittierte Wärme zur transmittierten Energie hinzuaddiert wurde. 
In der folgenden Tabelle 12 sind den Werten von BROWN u. EscoMBE 
(1905) und Ursprung (1918 b) die eigenen richtigen und falschen Mes- 
sungen mit BG9--CuSO, an Acer Negundo gegenübergestellt, um die 
Einwände plausibel zu machen. 
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Tabelle 12. 
Blattfläche 
Differenz 
weiße grüne 
Brown u. Escompp........ 25,5 21,3 4,2 
re ER she SSS ST, Bs (3,5—4,1) 
Thermosäule Th, zu großer 
Abstand, Wärmeemmission 11 3 x 
Falsche (siehe S. 201) 
Messung | Thermosäule Th,, richtiger 
Abstand + Wärmeemission 50 30 20 
(siehe S. 205) 
Richtige Kleiner Abstand ohne 
Messung { Wärmeemission 38 12 26 


Bei der photographischen Methode von LINSBAUER konnten weder 
emittierte noch transmittierte Wärmestrahlen wirksam, noch konnte der 
Abstand zwischen Blattfläche und photographischem Papier zu groß 
sein, so daß den Angaben von LINSBAUER größere Zuverlässigkeit zu- 
kommt, als denen von Brown u. EscomBe (1905), Purizwırsch (1914) 
und anderen. Freilich können LINSBAUER bei der subjektiven Ab- 
schätzung der Tönungswerte des photographischen Papiers Fehler unter- 
laufen sein, jedoch hat er die Größenordnung der Lichtdurchlässigkeit 
im großen und ganzen richtig angegeben. Gültig sind natürlich seine 
Werte, wie schon oben erwähnt, nur für den kurzwelligen Teil des sicht- 
baren Spektrunis (vgl. Tabellen 5—11). 

Wir bildeten bereits in unseren Tabellen die Lichtdurchlässigkeits- 
differenz von dem weißen und grünen Blatt, ohne auf die Deutung dieser 
Werte einzugehen. Der Vergleich der Lichtdurchlässigkeit weißer und 
grüner Blätter sollte über die Absorption der Chloroplasten bzw. des 
Chlorophylls Aufschluß geben. LINSBAUER hatte den glücklichen Ge- 
danken, nicht den Farbstoff zu extrahieren (wie z. B. MEYER 1893, siehe 
Ursprung 1903), sondern panaschierte, farblose Blätter mit grünen zu 
vergleichen. Über die Lichtdurchlässigkeitsdifferenz, die LINSBAUER 
„Chlorophyliwirkung‘“ nennt, gab er eine ausführliche Darstellung, der 
wir in manchem heute noch beipflichten können. ‚Jedenfalls kann der 
geänderte Betrag der Durchleuchtbarkeit in den grünen Blatteilen im 
Vergleich zu der in den farblosen Partien vorhandenen Transparenz nicht 
bloß auf Rechnung der Absorption im Chlorophylle geschrieben werden, 
wenn auch diesem Umstande vielleicht der Hauptanteil zufällt.‘“ BROWN 
u. Escomge (1905) stellten auf Grund ihrer Messung nur die folgende 
Berechnung an: Die von der weißen Blattfläche ,,durchgelassene Ener- 
gie‘ (25,5%) = 100 gesetzt, ergibt eine Lichttransmission des grünen 
Blattes (21,3%) von 83,5%. Die Differenz von 16,5% soll als Absorptions- 
zunahme durch das Chlorophyll angesehen werden können. WILL- 

14* 
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STATTER u. STOLL (1918, S. 120), die auf das MeBergebnis von Brown und 
Escomss zurückgreifen, heben jedoch hervor: „Auf das gesamte auf- 
fallende Licht bezogen, würde sich bei Brown u. EscoMBE nur eine Ab- 
sorptionsvermehrung durch das Pigment von 4,2% ergeben.‘ Von den 
Berechnungen, die vor allem Weıserr (1911) auf Grund dieser Zahlen 
anstellte, um den Ausnützungsfaktor des Lichtes für die CO,-Assimilation 
zu ermitteln, sei hier abgesehen. Zu beachten ist jedoch der Hinweis von 
Warsure (1925): „Daß die Lichtschwächungen durch die weiße Blatt- 
substanz in dem grünen und dem weißen Blatte nicht gleich sind. Die 
lichtschwächende Wirkung der weißen Substanz ist in dem grünen Blatte 
kleiner als in dem weißen Blatte, weil in jedes innerhalb des grünen 
Blattes liegende Volumelement weniger Lichtenergie einströmt als in ein 
entsprechendes Volumelement des weißen Blattes.‘ WARBURG schätzt 
die vom grünen Pigment absorbierte Energie auf etwa 20% !, was nach 
unseren Messungen und Berechnungen noch zu niedrig sein dürfte. 
Kann man also nicht ohne weiteres aus der Differenz der Lichtdurch- 
lässigkeit des weißen und grünen Blattes (abgesehen von der Reflexion!) 
auf die Absorption der Chloroplasten schließen, so werden doch die in den 
Tabellen 4—10 angegebenen Differenzen zeigen, daß die weißen Blätter 
wesentlich transparenter sind als die grünen. Indirekt läßt sich aus der 
Lichttransmission der weißen Blätter die Größenordnung der Lichtab- 
sorption der weißen Substanz in grünen Blätter ableiten. Unter Zuhilfe- 
nahme der Lichtabsorption von Chlorophyllösungen, auf deren be- 
schränkte Zulässigkeit bereits WILLSTÄTTER u. STOLL (1918) hinweisen, 
kann man wohl einen Minimalwert der Pigmentabsorption angeben. 
Schon einige ältere Forscher extrahierten aus Blättern das Chlorophyll, 
um seine Absorption kennenzulernen. Da die Methoden jedoch unzuläng- 
lich waren, erübrigt sich eine wiederholende Besprechung (siehe URSPRUNG 
1903, S. 59 ff. und S. 91 ff.). Trmrmrazerr (1903) stellte über die Licht- 
absorption des Chlorophylls, das er aus Blättern mit Alkohol extrahierte, 
thermoelektrische Messungen an, wobei er folgendermaßen verfuhr: Eine 
Blattfläche bekannter Größe wurde mit Alkohol extrahiert und die Chloro- 
phylllösung in eine Küvette mit dem Querschnitt der Blattfläche ge- 
bracht, so daß das Chlorophyll in der Lösung auf dieselbe Fläche ver- 
teilt war wie im Blatt. Die Absorption solcher Lösungen betrug bei: 














Absorption des direkten | Durchlässigkeit ohne 
Sonnenlichtes berücksichtigte 
in % Reflexion 
lot re ran et & 27 73 
SE a de ni ee 29 71 
man à 23,5 76,5 
EEE, SG 23,4 76,6 
Potamogeton . .......... 20 80 


! LINSBAUER nimmt die Chlorophyllabsorption von derselben Größenordnungan. 
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Die Versuche sind im folgenden wiederholt worden. Die Blattstücke 
sind in quadratische Küvetten (4 cm Kantenlänge) mit einer lichten 
Weite von 1 mm genau passend gesteckt worden, unter Zusatz von 96% 
Alkohol. Die Thermosäule Th, wurde mit der geschwärzten Thermo- 
fläche der hinteren Küvettenwand angelegt, nachdem der äußere Fas- 
sungsring f (Abb. 3) weggenommen worden ist. Zuerst sind die Blätter 
kurz nach dem Hineinstecken in Alkohol nach dem üblichen Unter- 
suchungsgang belichtet worden. Hernach erfolgte die Chlorophyll- 
extraktion in 96% Alkohol, indem die Blätter vorher in heißes Wasser ge- 
taucht wurden. Die Chlorophyllösung ist in derselben Weise wie vorher 
das Blatt auf seine Lichtdurchlässigkeit geprüft worden. 


Tabelle 13. Lichtdurchlässigkeit in Prozenten. Tropaeolum majus. 














Lichtdurchlässigkeit in % 
Farbfilter 
grünes Blatt extrah. Chlorophyll 

BG 9 10 40 
BG 12 0 3 
VG 1 12 53 
GG 11 CuSO, $ BG 9 13 50 
OG 2 13 43 
RG 5 30 95 
ek Se ee er ee ee 77 90 





Helianthus annuus wurde mit dem Filter BG 9+CuSO,, ebenso 
Ficus elastica (griin-weiBe Varietät) auf die Lichtdurchlässigkeit unter- 
sucht, wobei sich ergab: 











Fläche Chlorophyll- 
o 
BG 9+CuSO, porn Zins extrakt 
BO RE IP, EPR ah 5 24 
[ PRR AR a 12 2 43 











Bei den folgenden Blättern mußten wegen ihrer Kleinheit mehrere 
Blattstücke zu einem 16 gem großen „Mosaik“, um die Küvettenfläche 
auszufüllen, zusammengesetzt werden. Für die Belichtung des grünen 
Blattes genügte natürlich ein einzelnes Blatt. 

Aus der Tabelle 13 läßt sich entnehmen, daß die Chlorophyllösung 
vom Grün-Orange (einschließlich GB 9) 40—50% Licht durchläßt, wäh- 
rend im Blau nur 3%, im Rot und Infrarot etwa 90% transmittieren. Die 
Transmissionswerte der Chlorophyllésung sind bei Tradescantia 
(Tabelle 14) etwa gleich groß, vergleichen wir sie aber mit der Trans- 
missionsdifferenz des weißen und grünen Blattes, so treten erhebliche 
Unterschiede hervor. Einige Übereinstimmung zeigt sich wohl noch 
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Tabelle 14. Tradescantia fluminensis varsey. 























Blattfläche |Chlorophyli- 
Farbfilter Differens lösung 
BG 9 57 12 45 40 
BC 12 59 1 58 2 
VG 1 59 14 45 52 
GG 11 f C280, > BG 9 53 12 41 51 
OG 2 54 14 40 45 
RG 5 53 20 33 80 
DE 35. AN Se eH 77 48 29 YR 
Cornus alba. 
OL ONE ike oF) | M 32 
Phyllanthus nivosus. 
u = ‚8 18 | 40 
ee ns = 30 | 90 0 | 80 


beim Filter BG 9, VG 1, GG 11 und OG 2, im Blau und Rot sind jedoch 
die Differenzen sehr groB. Welche Erklärung für dieses Verhalten zu 
geben ist, kann auf Grund dieser Versuche nicht gesagt werden. 

Vergleichen wir die Lichtdurchlässigkeitswerte der Chlorophyll- 
extrakte aus den eigenen Messungen mit dem von TIMIRIAZEFF, so läßt 
sich ohne weiteres erkennen, daß unsere Werte außer im Rot und Infrarot 
tiefer liegen, die Lichtabsorption des Chlorophylls also größer ist (Re- 
flexion vernachlässigt). Die Werte von TIMIRIAZEFF deuten darauf hin, 
daß bei Verwendung von Sonnenlicht der starke Anteil an Infrarot, das 
von der Chrorophyllösung wenig absorbiert wird, die hohen Transmis- 
sionswerte ergab. 

Wenigstens spricht dafür ein Versuch, der mit einem alkoholischen 
Chlorophyllextrakt von Tropaeolum im Sonnenlicht ausgeführt wurde. 
Die Versuchsanordnung blieb dieselbe wie in den vorhergehenden Ver- 
suchen, an Stelle der Thermosäule Th, und des Mollgalvanometers trat 
das Aktinometer und das dazugehörige Zeigergalvanometer. Da das 
durch die Küvetten und die Glasfilter hin durchgehende Licht nicht diffus 
zerstreut wird, ein paralleler Strahleneintritt in das Aktinometer also 
vorhanden ist, sind die Ergebnisse der Tabelle 15 zuverlässig. 


Tabelle 15. Chlorophyllextrakt von T'ropaeolum. 


Lichtdurchlässigkeit | Absorption 














(ohne Berücksichtigung der Reflexion) 
ohne Filter 60 40 
‚ (1,08 cal/gom min) 
f t 
Sa BG 9+CuSO, 35 65 
RG 7 90 
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Diese Ergebnisse sprechen also dafür, daß Trmmetazerr in der Haupt- 
sache die Absorption der infraroten Strahlen bestimmt hat und nicht die 
der assimilatorisch wirksamen. 

Aus den Arbeiten von Ursprung (1918 a) lassen sich weiter einige 
Angaben über die Chlorophfilabsorption entnehmen. Bezeichnet man 
die Intensität des Lichtes, welches die weiße Blattfläche von T'rades- 
cantia passiert hat, mitJ, die Lichttransmission durch die grüne mit J,, 
so ergibt sich eine Lichtabsorption bei A = 540 uu von . en - 100 = 45; 
bei A = 670 uu war =! - 100 = 74. Unter Vernachlässigung der Re- 
flexion würde das grüne Blatt bei À — 540 uu 55%, bei A= 670 uu 
26% Licht transmittieren. Bei einer alkoholischen Lésung ergab sich fiir 
die Absorption bei À = 520 und 517 uu 40%, bei A = 661 uu 89%. Da- 
nach wire die Lichttransmission 60 bzw. 11%. 

Messungsergebnisse über die Lichttransmission und Absorption des 
Chlorophylls in Lösungen diirfen nicht auf die lebenden, grünen Chloro- 
plasten iibertragen werden. Wenn wir selbst welche anstellten, so soll- 
ten sie zur kritischen Beleuchtung der bisherigen Ergebnisse dienen. 
Welcher Größenordnung nun die Lichtabsorption durch die Chloro- 
plasten ist, vermögen wir wohl jetzt besser zu sagen als vorher. Ehe wir 
uns dieser Frage zuwenden, soll die Lichtdurchlässigkeit einiger grüner 
Blätter geprüft werden, die in mehreren anderen Arbeiten vor allem als 
Assimilationsobjekt dienten. 


D. Die Lichtdurchlässigkeit von grünen Blättern. 


Die Versuchsergebnisse von BROWN u. ESCOMBE, die auf energeti- 
schen Messungen mit einem speziellen Platinwiderstandsthermometer 
beruhen, sind noch nicht kritisch beleuchtet worden (zu Messungen bei 
Acer Negundo diente eine Thermosäule!), ebensowenig die Bolometer- 
messungen von PURIEWITSCH (1914). 

In der folgenden Tabelle 16 sind einige Lichtdurchlässigkeitswerte 
von Brown u. EscoMBE (1905) mitgeteilt. 














Tabelle 16. 
Lichttransmission in % des| Lichtabsorption unter Ver- 
auffallenden Lichtes nachlässigung der Reflexion 
Senecio grandifolius . . . . . 22,6 77,4 
Tropaeolum majus. . . . . . 30,0 70,0 
Polygonum sachalinense . . . 30,9 69,1 
Helianthus annuus. . . . . . 31,4 68,6 
Silphium terebrinthaceum . . . 39,1 60,9 : 





1 Bei Brown u. EscomBe wohl ein Druckfehler. 
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Andere von BROWN u. EscoMBE mitgeteilte Werte sind von der- 
selben Größenordnung. PuRiewItscH (1914), der die Lichtdurchlässig- 
keit der Blätter in CO,-haltiger und CO,-freier Luft prüfte, erhielt mit 
seiner bolometrischen Methode die Werte der Tabelle 16a, die etwa von 
derselben Größenordnung sind wie die von Brown u. EscoMBE. 































Tabelle 16a. (Nach PurIEWITSCH.) 




















Ver- Lichtdurch- 

suchs- Filter für Sonnenlicht lässigkeit % 
Nr. ohneCO,|mit CO; 
4 | Catalpa speciosa. . . Alaunlösung 24,1 | 22,3 
5 = , a 22,8 | 21,2 
14 - . . . | Alaunlösung und Gentianaviolett | 26,4 | 25,2 
6 | Acer platanoides. . . Alaunlésung 22,8 | 21,2 
7 „ à 6 Alaunlôsung und Rubinglas 22,3 | 19,7 
8 | Helianthus annaus . . | Alaunlösung und Gentianaviolett | 18,7 | 17,7 
12 5 ‘aan Alaunlésung und Rubinglas 23,0 | 21,9 
11 | Tilia americana . . . Alaunlôsung und Rubinglas 26,8 | 24,8 


Die Messungen von DETLEFSEN (1888), welche PurrewrtscH nicht 
bestätigen konnte, gibt wesentlich niedrige Werte für die Lichtdurch- 
lässigkeit an: Urtica dioica 3,5—4,4% , Humulus Lupulus 3,2—3,5% und 
Asarum europaeum 1,5— 2,8%. Konnte DETLEFSEN mit seinem Thermo- 
element das diffus transmittierte Licht nicht vollkommen erfassen, so 
wurde bei den Messungen von Brown u. EscomBE (1905) und Purte- 
wırscH (1913) die Wärmeemission als Lichttransmission registirert, was 
sich mit der folgenden Tabelle 17 wahrscheinlich machen läßt!. In der 
Tabelle 17 sind die ‚„Transmissionswerte‘‘ von Tropaeolum, Polygonum 
und Helianthus angegeben, welche sich mit der Thermosäule Th, unter 
Elimination der Wärmeemission der Blätter ermitteln ließen. 

















Tabelle 17. 
Tropaeol Polygonun Helianth 
Lichtälter en eh er 
BG 9 8 6 2 
BG 12 1 1 1 
VG 1 10 9 4 
GG 11 f ©8589, 7 BG 9 ll 6 4 
OG 2 ll 7 6 
RG 5 . 26 29 17 
=e See rE à Oe, 6 32 28 | 20 


1 Was BAUMERT (1909) mit dem in die Blätter eingestochenen Thermoele- 
ment gemessen hat, läßt sich nicht sagen. Wohl eher die Blattemperatur als die 
Lichtechntscinri htungen“. 
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Wenn wir bei diesen Messungen das nach etwa 20 Sek. eintretende 
Temperaturgleichgewicht abwarten (siehe S. 203), die Wärmeemission 
des Blattes also fälschlich als Lichttransmission ausgeben, so erhalten 
wir mit unserer Thermosäule Th, folgende Werte: 


Tabelle 18. 








| Tropaeolum Polygonum | Helianthus 
Sonnenlicht (1,2 cal/gem min) ohne 33 31 29 
Filter 30 32 31 
500-Watt-Kinoboxlampe ohne Filter 36 27 
31 





Die Werte der Tabelle 18 stimmen mit den Daten von BROWN u. 
Escomge (Tabelle 15) auffallend überein, so daß ihre hohen Werte der 
Lichtdurchlässigkeit auf die Wärmeemission der Blätter beruhen werden. 
Außerdem kann die infrarote Strahlung der Sonne die hohen Durch- 
lässigkeitswerte mit bedingt haben. Die Transmissionsdaten von BROWN 
u. EscomBE sowie die von PURIEWITSCH sind jedenfalls viel zu hoch. 

Aus der graphischen Darstellung der Lichtabsorption von Phaseolus 
vulgaris, die URSPRUNG (1918 b) veröffentlichte, ergeben sich ungefähr 
die folgenden Werte (Tabelle 19) für die Lichtdurchlässigkeit. In der 
Tabelle 19 sind eigene Meßresultate mit angegeben. Soweit der Arbeit 
zu entnehmen ist, berechnete Ursprune die Lichtabsorption nach der 
Formel 
1 . 100 
J, ; 
wobei J, = 100 die Intensität der auffallenden, J, die Intensität der 
durchgelassenen Strahlen ist, so daß wir mit den der graphischen Dar- 
stellung entnommenen Absorptionswerten die Lichttransmission 

J,= 100—A 


A=’ 


setzen können. 
Tabelle 19. Phaseolus vulgaris. 














In pu Lichtdurchlässigkeit in % des auffallenden Lichtes 
Nach URSPRUNG 1918c 

440 5 (BG 9) (9) 
480 11 BG 12 1 
520 38 

540 50 VG 1 13 
580 42 ST Amen ieee 
620 33 OG 2 13 
660 15 

675 10 RG 5 31 
700 48 rein rl dé (34) 
720 72 

760 86 
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Aus einer späteren Arbeit von Ursprung (1918 d) mit Phaseolus vul- 
garis läßt sich errechnen, daß bei teilweiser Ausschaltung der Wärme- 
strahlen etwa 10% der Lichtenergie transmittierten. In welchem Maße 
bei den energetischen Messungen von URSPRUNG die Wärmeemission der 
Blätter eliminiert wurde, läßt sich aus den Versuchsbeschreibungen nicht 
entnehmen. Die Werte URSPRUNGs der Tabelle 19 liegen jedenfalls gegen- 
über unseren Messungen im allgemeinen zu hoch. 

Vergleichen wir nun noch unsere Resultate mit den Angaben von 
Pokrowskı(1925), so ist die Übereinstimmung, wie die Tabelle 20 zeigt, 
etwas besser. 


Tabelle 20. Tilia parviflora. 














In vu Lichtdurchlässigkeit in %, auffallendes Licht = 100 
POKROWSKI 

BG 9 2 

BG 12 1 
500 (6,2) (7,9) 7 VG 1 3 
550 (26,9) (29,8) 28 |Gairf CSN BEY 5 
660 (17) (18,2) is |062 1 
620 (14,1) (15,5) 15 |RG5 15 

ee Sn 19 

Fraxinus excelsior. 

BG 9 4 
480 (2,4) (6,4) 4 BG 12 1 
500 (3,9) (8,6) 6 |vcı 6 
550 (10,5) (17,5) 14 eg 1 f WS (BEY | 
600 (6,9) (12,4) 10 |062 5 
620 (5,9) (11,1) 9 |RG5 21 
650 (4,1) (8,9) us:  » Séisme 20 








Die Durchlässigkeitswerte von Tilia und Fraxinus, welche Po- 
KROWSKI mit einem Spektrophotometer ermittelte, liegen in den meisten 
Fällen etwas höher als die vergleichbaren, selbstermittelten Daten. Für 
Tilia ist der größte Transmissionswert bei A = 550 wu 28%, für Fraxinus 
bei derselben Wellenlänge 14%. Für das Lichtfilter VG 1+ BG 9+CuSO, 
finden wir 3% bzw. 6%. Bei der großen Variabilität des Materials (die 
Einzelwerte der Messungen Pokrowskis sind in Tabelle 20 in Klammern 
angegeben) und der Verschiedenheit der Methode dürfen die Unter- 
schiede nicht wundernehmen, übereinstimmend sind die Werte im all- 
gemeinen in der Größenordnung. 

Wie stark sich die anatomisch-histologische Differenzierung bei der 
Lichtdurchlässigkeit geltend macht, geht bereits aus den qualitativen 
Messungen von LINSBAUER (1901) hervor, denen noch einige mit unserer 
Methodik objektiv ermittelte Zahlen hinzugefügt werden sollen. 


Über die optischen Eigenschaften der Laubblätter. I. 219 











Tabelle 21. 

Corylus avellana Potamogeton alpinus 

x Schatten- Sonnen- | submerses emerses 
blatt blatt Blatt Blatt 
BG 9 12 3 39 6 
BG 12 2 1 14 1 
VG 1 15 5 30 6 
ac 11 { CuS0, ¢ BG 9 14 6 50 6 
OG 2 | 14 6 44 7 
RG 5 24 19 51 32 
RE OP RS oe 27 16 72 31 














Corylus avellana wurde in der üblichen Weise (siehe S. 204), Potamo- 
geton wie die Chlorophyllextrakte in Küvetten, wobei die Thermosäule 
der hinteren Küvettenwand anlag, untersucht. 

Neuerdings gibt ScumucKkeEr (1930) für Cryptocoryne an, daß im blauen 
Licht keine Lichtdurchlässigkeit gemessen werdenkonnte, beidem ScHoTT- 
schen Farbfilter RG 1 jedoch 5—6%, bei RG 2 8%. Seine Methode ist 
für die Messungen der Lichtdurchlässigkeit nicht geeignet, abgesehen 
davon, daß das infrarote Licht nicht völlig absorbiert worden ist. 

Zusammenfassend kann jedenfalls gesagt werden, daß in den meisten 
Fällen die Lichttransmission der grünen Laubblätter viel zu hoch ange- 
geben wurde. 


E. Photoelektrische Messungen der Lichtdurchlässigkeit 
weiß-grüner und grüner Blätter. 

Da es außerordentlich schwierig ist, zuverlässige Messungen der op- 
tischen Eigenschaften der Laubblätter anzustellen, ist es angebracht, mit 
verschiedenen Methoden die Messungen anzustellen. Die photoelek- 
trischen Zellen haben in der letzten Zeit eine technische Vervollkomm- 
nung erfahren, daß sie in der Pflanzenphysiologie vielseitig verwendet 
werden können (vgl. z. B. NUERNBERGK u. Du Buy 1930). Die kugelige 
Photozelle der Firma ,,Tungsram“ schien mir für meine Untersuchungen 
am geeignetsten und zwar die Type ,,Nava R“ (vgl. Abb. 8) mit einem 
patentierten Natriumbelag. Die spektrale Empfindlichkeit dieser Zelle 
liegt nach Angaben von Tungsram im Bereich von 350 uu—740 uu. Die 
Zelle ist deshalb für die Untersuchungen der optischen Eigenschaften 
der Laubblätter von Vorteil, weil sie im ganzen sichtbaren Spektrum 
empfindlich ist. Alle Photozellen (ausgenommen Selen- und Thallofid- 
zellen) haben den Vorteil, gegen Wärmestrahlen unempfindlich zu sein, 
was für die Untersuchungen der Lichttransmission der Laubblätter ganz 
besonders günstig ist. Eine Wärmeemission kann bei der photoelek- 
trischen Methode uns also keinen Streich spielen wie bei der thermo- 
elektrischen oder bolometrischen Messung. 
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Die Schaltung der Zelle ist in Abb. 7 angegeben. Um die Zelle nun für 
unsere Messungen der Lichtdurchlässigkeit der Laubblätter verwenden 
zu können, wurde die Zelle in der oberen Hälfte außen versilbert (Rezept 
siehe v. ANGERER). In Abb. 8 ist dieser Silberspiegel S schwarz wieder- 
gegeben. Aus diesem Spiegel wurde ein etwa 1 qem großes Fenster 
gegenüber dem Sockel der Zelle ausgeschabt. Auf das Fenster, durch das 
die transmittierten Lichtstrahlen in die Zellen eintreten konnten, wurden 
die Blätter mittels eines geeigneten Drehstativs dicht angelegt. Die Zelle 
ist mit Ausnahme des Fensters zur besseren Erhaltung des Silberspiegels 
mit Schellack überzogen worden. Der Silberspiegel diente dazu, das 
diffuse, transmittierte Licht auf den kathodischen Natriumbelag zu re- 























il 


Abb. 7. Schaltungsschema der Photozelle Phz. Abb. 8. Photozelle. A Anode, K kathodischer 
B Anodenbatterie 100 Volt, @ Galvanometer, Natriumbelag. 8 Silherspiegel, F nicnt versil- 
W Widerstand, 2 Megaohm. bertes Fenster, B Blatt, St Kontaktstifte. 








flektieren. Die Messungen erfolgten alle im Sonnenlicht. Wirksam waren 
natürlich nur die Strahlen im Bereich von 350 au —740 uu, welche auch 
die Energie für den photochemischen Prozeß der CO,-Assimilation lie- 
fern. Die in den Tabellen 22 und 23 angeführten Mittelwerte der Licht- 
transmission sind mit den thermoelektrischen zu vergleichen (Tabelle 5 
bis 14). 























Tabelle 22. 
Lichtdurchlässigkeit in % 
G 12 ot — Blattflache rag Differenz 
weiBe griine 
Acer Negundo .......... 30 12 18 
Sambucus migra. ......... 23 8 15 
Eulalia zebrina stricta ....... 24 12 12 
à a x eo 29 12 17 
Ficus elastica. . . . . . .. 20 8 12 
Phyllanthus nivosus . . . . . . .. 31 15 16 





In vielen Fällen bestehen zwischen den thermo- und photoelektrischen 
Messungen nur kleine Differenzen, die bei der Variabilität der Blätter sich 
stets finden (siehe auch Pokrowskı 1925), nur in einigen Fällen ist die 
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Abweichung größer, was vor allem auch daher rühren wird, daß die Pho- 
tozelle in einzelnen Spektralbezirken verschieden empfindlich ist; der 
Größenordnung nach liegt die Differenz der ,,Chlorophyllwirkung“ 
zwischen 10 und 20%, mit der thermoelektrischen Methode ermittelten 
wir sie roh umrissen zwischen 10 und 30%. Es ist sehr wohl möglich, daß 
wir mit der versilberten Photozelle das diffus reflektierte Licht nicht 
vollkommen erfassen und uns ein kleiner Teil noch verlorengeht. In der 
folgenden Tabelle 23 bringen wir noch einige Werte, die für den Vergleich 
der in dieser Arbeit erwähnten Pflanzenarten von Wert sein werden. 


Tabelle 23. Sonnenschein etwa 1,2 cal/gem min. 





Lichtdurchlässigkeit in % des auffallenden Lichtes 








Tropaeolum majus . . . . . 11 Potamogeton alpinus (submers) 22 
Helianthus annuus . . . . . 8 Corylus avellana 
Phaseolus vulgaris . . . . . 9 Schattenblatt . . . . . . 12 
Sonnenblatt. . . . . .. 9 
Schlußbemerkungen. 


Das Ergebnis der Untersuchung, daß die Lichttransmission im sicht- 
baren Teil des Spektrums wesentlich niedriger ist, als bisher ermittelt 
wurde, wird zu einer Änderung des Bildes, das wir uns über die optischen 
Eigenschaften und die Lichtenergiebilanz machen, führen. Da durch die 
vorliegenden Resultate nur die Größenordnung des Faktors D der 
Gleichung 

1=A+R+D 
ermittelt worden ist, soll zunächst nur die Bedeutung der Lichtdurch- 
lässigkeitswerte diskutiert werden; anhangsweise wird die Größen- 
ordnung der anderen Faktoren erörtert. 

Das bei einem horizontal orientierten Blatt aus der Unterseite aus- 
tretende, transmittierte Licht ist von derselben Größenordnung wie das 
in die unteren Epidermiszellen aus dem Mesophyll einstrahlende. Die 
in diese Zellen einstrahlende Lichtenergie wird nur um einige Prozente 
höher sein als das transmittierte Licht, das wir thermo- und photoelek- 
trisch ermitteln. Jedenfalls geben uns diese Messungen einen Anhalts- 
punkt dafür, welche Lichtenergie in die untere Epidermis einstrahlt. 
Wenn wir unter Anlehnung an das LAMBERT-BEERsche Absorptionsgesetz 
für eine beliebige Blattdickeneinheit eine Lichtverminderung von 20% 
(einschließlich der Reflexionen!) des in jede Einheit einstrahlenden Lichtes 
annehmen, so ergibt sich die Kurve der Abb. 9. Dabei setzen wir unter 
Berücksichtigung der eigenen Befunde die auf die Blattoberseite auf- 
fallende Lichtenergie = 100 und die aus der Blattunterseite transmit- 
tierte = 10,7. 10 Dickeneinheiten, die dem in der Abb. 9 angedeuteten 
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Blattgewebe entsprechen, sind angenommen worden. Aus der Abb. 9 
ergibt sich nun, daß die absoluten Beträge der Lichtabsorption für die 
Blattdickeneinheit um so kleiner werden, je weiter sie von der Blattober- 
seite entfernt sind. In der Tabelle 24 sind Approximativzahlen von dem 
in jede Blatteinheit einstrahlenden und transmittierenden Licht und 
außerdem der Energieverlust angegeben. 

Auf diese qualitative Darstellung 
werden wir später bei der Behandlung 
des Lichtabfalles im Laubblatt zurück- 
kommen, hier genügt der Hinweis auf 
die Tatsache, daß wir mit Hilfe der 
Lichttransmissionsmessungen auf die 
Größenordnung des in die untere Epi- 
dermis einstrahlenden Lichtes schließen 
\ können, was für eine Reihe physiologi- 

scher Probleme von Bedeutung ist. 
\ Vergleichen wir die Lichteinstrahlung 
N + in die untere und obere Epidermis mit- 
N einander, so sehen wir eine große Dif- 
IN ferenz der Belichtungsverhältnisse der 

> beiden Epidermen. 
| Da nun die von einem Körper ab- 
123% 56 74 IW sorbierte Lichtenergie in die physio- 
BR aie Ne logischen Prozesse eingreift, werden 


sich in der anatomisch-histologischen 
und physiologischen Differenzierung beider Epidermen Unterschiede fest- 
stellen lassen, die in Beziehung zur Lichtabsorption stehen. Absorbiert 
in unserem Beispiel bei einer Belichtung von 1 cal/qem min die obere 
























































Tabelle 24. 
Licht 
Blattdickeneinheit Energieverlust 
einfallendes transmittiertes 

1. 100 80 20 
2. 80 64 16 
3. 64 51,2 12,8 
4. 51,2 40,8 10,4 
5. 40,8 32,7 8,1 
6. 32,7 26,1 6,6 
7. 26,1 20,9 5,2 
8. 20,9 16,7 4,2 
9. 16,7 13,4 3,3 

10. 13,4 10,7 2,7 

auf der Blattunterseite 10,7 
transmittiertes Licht 
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Epidermis 0,2 cal, so die untere nur 0,027 cal. Dieser Unterschied in der 
Energiezufuhr kann sich verschiedenartig auswirken. Denken wir an die 
photischen Spaltöffnungsreaktionen amphistomatischer Blätter! Gleiche 
Absorptionskoeffizienten der Schließzellen beider Eipdermen vorausge- 
setzt, ergibt für die oberen Schließzellen pro Zeiteinheit eine zehnmal 
größere Energiezunahme als für die unteren. Damit soll nicht gesagt sein, 
daß die unteren Schließzellen anders reagieren als die oberen, zu beachten 
sind nur die verschiedenen optischen Voraussetzungen für die Photo- 
reaktionen der oberen und unteren Stomataapparate. Die bisherigen 
Befunde über die lichtphysiologischen Unterschiede ober- und unter- 
seitiger Stomata sind nicht eindeutig (siehe Lerck 1927), was nicht wun- 
derzunehmen braucht, weil eine Reihe von Faktoren die Stomatareak- 
tionen bedingen. 

Jedoch nicht nur für die Stomataphysiologie sind unsere Messungen 
von Bedeutung, sondern vor allem auch für die Abhängigkeit der 
Membran- und Plasmapermeabilität vom Licht. Dadurch daß bei 
einem horizontal orientierten, bifazialen Blatt die Lichtabsorption 
der Oberseite größer ist als die der Unterseite, kann sich ein Energie- 
potential erhalten, das vielleicht Arbeit bei physiologischen Prozessen 
leistet. 

Die Belichtungsverschiedenheit zwischen Blattober- und -unterseite 
wird bei den Blättern im allgemeinen keine Temperaturdifferenzen be- 
dingen (abgesehen von sukkulenten Blättern), da der Wärmeaustausch 
innerhalb des Blattes Differenzen ausgleicht (siehe SEYBOLD u. VAN DER 
Wey 1929). Die Dampfdruckdifferenz wird jedenfalls zwischen der obe- 
ren und unteren Kutikula durch die Belichtung keine merkliche Größe 
erreichen. Ist eine Abhängigkeit der kutikulären Transpiration vom 
Licht festgestellt worden, so ist eine Erklärung am ehesten durch Zu- 
standsänderungen der Membran gegeben. 

Für einen weiteren Fragenkomplex sind die Messungen der Licht- 
transmission von Bedeutung. Die Frage, ob ein Blatt, das hinter einem 
Blatt sich befindet, die zur CO,-Assimilation nötige Energie noch erhält, 
ist durch die Versuche von URSPRUNG (1917, dort weitere Literatur) und 
WILLsTATTER u. STOLL (1918) bejaht worden. Sicherlich gibt es zahl- 
reiche Pflanzen, die durch geeignete Blattstellung jedes Blatt zur voll- 
kommenen Sonnenbestrahlung bringen, aber wieviele Blätter im trans- 
mittierten Licht assimilieren, zeigt jeder Pflanzenbestand und vor allem 
die sogenannten Schattenpflanzen. Welchen Wert die Transmissions- 
daten für ökologische Probleme haben, sei dahingestellt (siehe LUNDE- 
GARDH 1930), für physiologische Untersuchungen des Massen- und 
Energieaustausches der Blätter, welche von anderen beschattet werden, 
sind die Transmissionsmessungen erforderlich. Zu beachten ist dabei 
nicht nur die Quantität des transmittierten Lichtes, sondern auch seine 
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Qualität. Bei Schattenblättern wird jedenfalls die CO,-Assimilation 
zum großen Teil im grünen und roten Licht erfolgen. 

Die quantitative Bestimmung der Lichttransmission hat auch noch 
für die Entwicklungsphysiologie Bedeutung. So erfolgt die Chlorophyll- 
bildung bei sich entwickelnden Blättern im Schatten der bereits chloro- 
phyllführenden älteren Blätter, welche in der Knospenlage die jüngeren 
bedecken. Im transmittierten Licht werden sich noch viele andere ent- 
wicklungsphysiologische Prozesse abspielen. Diese Fragen sind erst dann 
zu beantworten, wenn wir zuverlässige Kenntnisse des Lichtabfalls in den 
Blättern haben. Unsere Messungen über die Lichtdurchlässigkeit grüner 
und weißer Blätter können dazu dienen, die Größenordnung der Licht- 
absorption durch die grünen Chloroplasten anzugeben; die Transmission 
durch die alkoholischen Chlorophyllösungen kann dabei berücksichtigt 
werden. Ob die Messungen über die Chlorophyllabsorption vollkommen 
einwandfrei sind, ist noch mit anderen Methoden zu prüfen. Wenn wir 
schon hier eine provisorische Lichtenergiebilanz der Blätter aufstellen, 
so soll damit nur die Größenordnung unserer Messungen abgeschätzt 
werden. Eine allgemein gültige Energiebilanz läßt sich bei der großen 
Variabilität der Blätter nicht aufstellen, ganz abgesehen davon, daß es 
ganz darauf ankommt, welche Lichtqualität angewandt wurde (siehe 
8.197). Die gültigen Daten sind von Fall zu Fall für die Versuchs- 
objekte zu bestimmen. Die Reflexion des Lichtes dürfen wir nicht ver- 
nachlässigen, was häufig geschah, einerlei ob es sich um Reflexion an der 
Blattoberfläche oder im Blattinneren (totale Reflexion im Parenchym) 
handelt. Aus Messungen von PokRowski (1925), SHuLL (1929) u. a., so- 
wie aus eigenen Versuchen, die später veröffentlicht werden, erweist 
sich die Reflexion von derselben Größenordnung wie die Durchlässig- 
keit. Wenn man so will, kann man die diffuse Lichttransmission als 
Reflexion durch die Blattunterseite auffassen. 

Faktoren der Lichtenergiebilanz, die wir gemessen haben, sollen in der 
Tabelle 24 in Kursivdruck angeführt werden, die geschätzten Größen in 
Normaldruck. Auf Grund von Messungen an Zwiebelhäutchen (die später 
veröffentlicht werden) soll die Lichtabsorption durch die weißen Blatt- 
bestandteile beim weißen Blatt pro Blattdickeneinheit 5% betragen. 
Nehmen wir das Blatt zu 10 Dickeneinheiten an, so ist die Lichtdurch- 
lässigkeit 60% des auffallenden Lichtes. Die Absorption ist demnach 
40% . Als Lichtdurchlässigkeit stellen wir empirisch eine Größenordnung 
von 30% fest. Setzen wir die Reflexion ebenfalls zu 30% an, so ergibt sich 
die Lichtenergiebilanz des weißen Blattes. Bei dem grünen Blatt kommt 
die Absorption durch das Pigment hinzu, die wir aus unseren Messungen 
der Chlorophyllösungen mit 60% veranschlagen. Die Differenz der Licht- 
durchlässigkeit : weißes Blatt — grünes Blatt, dürfen wir nicht ohne wei- 
teres als ,,Lichtabsorption des Chlorophylls“ ansehen. Die Erörterungen 
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von WILLSTÄTTER u. STOLL und WARBURG sind hierbei zu beachten. 
Der Absorptionskoeffizient der weißen Blattsubstanz wird im weißen und 
grünen Blatt derselbe sein. Absorbiert die weiße Blattsubstanz 5% pro 
Blattdickeneinheit des durch die Chlorophyllabsorption geschwächten 
Lichtes, das 40%ig ist, so ergibt sich durch die weiße Blattsubstanz des 
grünen Blattes eine Absorption von etwa 20% des eingestrahlten Lichtes. 
Die Zahlen sind durchaus approximativ und müssen durch weitere Unter- 
suchungen auf ihre Gültigkeit geprüft werden; sie gelten überhaupt nur 
für weißes Licht unter Ausschluß von Infrarot. 


Tabelle 25. 








Blatt 
weißes Ze < grünes 
Eingestrahlte Lichtenergie . . . . . . . . 2.0. 100 100 
Absorption der weißen Blattsubstanz . . . . . F 40 20 
SEO TEE N DR EN re 30 10 
PIRE BE N EEE 60 
ere ae cie u re 30 10 


Mit dieser approximativen Energiebilanz wird eine Reihe licht- 
physiologischer Prozesse eine andere Beurteilung als bisher erfahren 
müssen. Theoretische Erörterungen sind zunächst überflüssig, weitere 
empirische Messungen dagegen erforderlich. 
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BLÜTENÖKOLOGISCHE UNTERSUCHUNGEN MIT HUMMELN. 
III. DAS VERHALTEN DER TIERE ZU DUFTSTOFFEN, DUFT 
UND FARBE. 

Von 
Hans KUGLER 
(Dresden). 

Mit 2 Textabbildungen. 

(Eingegangen am 18. Dezember 1931.) 


1. Einführung. 

Die vorliegende Arbeit ist als eine Fortsetzung meiner im Jahre 1929 
begonnenen ,,Blütenôkologischen Untersuchungen mit Hummeln“ ge- 
dacht. Dieser Arbeitsfolge liegt das Bestreben zugrunde, die Wechsel- 
beziehungen zwischen diesen Tieren und den von ihnen besuchten Blüten 
möglichst genau zu analysieren und so zu gesicherten Vorstellungen über 
die Ökologie der Hummelblumen zu kommen. 

In den bereits erschienenen Arbeiten (KuGLER 1930 und 1931) konnte 
die ökologische Bedeutung von den Faktoren der Blumen, die auf die 
Tiere optisch wirken, klargelegt bzw. zu ihrer Klärung beigetragen wer- 
den. Der infolge eingetretener optischer Bindungen optisch orientierte 
Anflug und die Rolle, die Blütenzeichnungen, Saftmale, beim Auffinden 
des Nektars spielen, wurden einer eingehenden experimentellen Prüfung 
unterzogen. Alle auf den chemischen Sinn der Tiere wirkenden Momente 
blieben damals unberücksichtigt und sollen nunmehr, zum Teil wenigstens, 
näher ausgeführt werden. 

Die vorliegende Untersuchung befaßt sich mit der ökologischen Be- 
deutung des Blütenduftes bei Hummelblumen und anderen von Hum- 
meln besuchten Blüten. Die Voraussetzung für den Wert einer Duft- 
wirkung ist natürlich die. Perzeptionsfähigkeit der Hummeln für Duft- 
stoffe. Eine eingehendere physiologische Untersuchung dieser Frage ist 
mir nicht bekannt geworden. Dagegen liegen in der Literatur mehrere 
gute Beobachtungsergebnisse vor, die ein Duftwahrnehmungsvermögen 
bei Hummeln wohl außer Zweifel stellen (z. B. WAGNER 1906/07). Auch 
ist nicht anzunehmen, daß sich diese Tiere bei doch ähnlicher Lebensweise 
sinnesphysiologisch wesentlich anders verhielten als die Honigbiene, 
über deren chemischen Sinn ja die klassischen Untersuchungen von 
Friscus (1919) vorliegen. Trotzdem war aber eine eingehendere Unter- 
suchung der Reaktion von Hummeln auf Duftstoffe eine unerläßliche 
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Vorbedingung für unsere Fragestellung, da ja die Literaturangaben nur 
auf gelegentlichen Beobachtungen fußen und so kein zusammenfassendes 
Bild über die Ausmaße der Duftperzeption und vor allen Dingen über das 
Auftreten von Duft-Nahrungs- Assoziationen geben können. Gerade 
diese Assoziationen, die „Bindungen“ der Tiere an die Blütenfarbe oder 





den Duft, sind ja die Grundbedingungen für die ökologisch so wichtige 
„Blütenstetigkeit‘‘ der Tiere. 


So mußten zunächst in verschiedenen Versuchsreihen die Wirkung 
von Duftstoffen auf Hummeln und das Zusammenwirken von Duft und 
Farbe studiert werden. Da die Analyse der genannten Faktoren mittels 
natürlicher Blüten zu schwierig ist, weil natürliche Blüten kein be- 
liebiges Ausschalten des einen oder anderen Faktors besonders bei der 
Untersuchung der chemischen Nahwirkung gestatten, habe ich in dem 
vorliegenden Teil dieser Studien bis auf wenige Ausnahmen mit Blüten- 
modellen gearbeitet. Die dabei gewonnenen Ergebnisse wurden durch 
entsprechende Untersuchungen mit natürlichen Blüten ergänzt. Über 
solche Wechselbeziehungen zwischen Hummeln und echten Blüten liegen 
mir heute bereits mehrere abgeschlossene Versuchsreihen vor, die sofort 
nach Abschluß der vorliegenden Arbeit veröffentlicht werden sollen. 


2. Methode. 


Die in der vorliegenden Untersuchung angewandte Methode ist die einer 
experimentellen Analyse. Verbreiteter ist in der blütenbiologischen Forschung 
die Beobachtungsmethode. Wenngleich letztere auch außerordentlich wertvoll 
ist und schon sehr viele positive Ergebnisse gezeitigt hat, so ist doch der experi- 
mentellen Methode der Vorzug zu geben. Durch eine exakte Beobachtung des 
Anfluges der Besucher auf eine Blüte und der genauen Art und Weise, wie er 
erfolgt, ferner des Benehmens der Tiere unmittelbar vor der Blüte, kann zwar in 
den meisten Fällen erschlossen werden, durch welche ökologischen Faktoren der 
Blüte der Anflug erfolgt ist, ob es sich um eine Fernwirkung der Farbe oder des 
Duftes gehandelt hat, aber genauere Daten über die optische oder chemische 
Nahwirkung sind nicht zu gewinnen. Darüber kann nur eine sorgfältige Experi- 
mentalanalyse Aufschluß geben; denn die große Schwierigkeit und damit auch die 
Gefahr der Beobachtungsmethode liegt in der Auslegung und Auswertung der oft 
mehrdeutigen Beobachtungsergebnisse. In dieser Hinsicht weist besonders die 
ältere Blütenbiologie nicht wenige Fehlschlüsse auf. 

Theoretisch wäre die beste Methode der Versueh im Freien am natürlichen 
Standort unter möglichst unveränderten Umständen, so wie ich früher den Anflug 
der Hummeln auf Stachys officinalis oder die Wechselbeziehungen zwischen Apis 
mellifica und Bryonia dioica (KuGLER 1929) untersuchen konnte. Doch hat diese 
Methode auch ihre Nachteile, die nicht verschwiegen werden sollen. Über Tiere, 
die in ihrer uneingeschränkten Freiheit leben, läßt sich keine yenügend strenge 
Kontrolle führen. Es ist so leicht möglich, daß die Versuchstiere außerhalb des 
Versuchsplatzes noch andere Blumen besuchen, und daß sich so Fehlerquellen 
cinschleichen. Für Hummeln liegen die Verhältnisse ja wesentlich anders als etwa 
für die Honigbiene. Ein Bienenstaat besteht aus einer großen Menge von Tieren. 
von denen eine sehr große Zahl mit Sammeln beschäftigt ist. Es ist leicht, inner- 
halb einer kurzen Zeit so viele Besucher zu Protokoll zu bringen. daß Zufalls- 
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ergebnisse ausschalten. Ein Hummelstaat dagegen besteht gewöhnlich im Gegen- 
satz zum Bienenstaat aus nur wenigen Individuen, und die Tiere sind besonders 
im Mai und Anfang Juni im Freien gezählt, so daß innerhalb der praktisch zur 
Verfügung stehenden Zeit nur wenige sichere Ergebnisse erzielt werden können. 
Schließlich kommt noch eine dritte Schwierigkeit dazu. Die natürlichen Blüten 
sind, wie schon erwähnt, viel zu komplizierte Gebilde, als daß sie sich für die 
Klarlegung der Bedeutung der optischen und chemischen Reize eignen würden. 
Man arbeitet hier zweckmäßiger mit einfachen Modellen, die eine Faktoren- 
analyse viel leichter ermöglichen. 

Auf Grund dieser Erwägungen und zum Teil auch Erfahrungen habe ich 
auch diese Studien im Laboratorium im Flugkasten durchgeführt. Den Einwand. 
daß die Tiere in der Gefangenschaft anders reagieren würden, halte ich für grund- 
los oder zum mindesten für außerordentlich übertrieben. Es mag sein, daß Hum- 
meln, die in einem Flugkasten gehalten werden, durch die dadurch bedingte 
unnatürliche Lebensweise in mancher Hinsicht ungünstig beeinflußt werden. 
aber es ist nicht denkbar, daß sich auf diese Weise die ganze Sinnesphysiologie 
der Tiere ändern sollte. Ebensowenig wie Menschen, die eine Freiheitsstrafe im 
Gefängnis abzubüßen haben, plötzlich farbenblind werden oder ihr Geruchsver- 
mögen einbüßen, brauchen wir dies von den Insekten zu er- 
warten. 

Die Versuche wurden im gleichen Versuchskasten aus- 
geführt, der früher schon Verwendung fand und in der 
1. Veröffentlichung (KusLer 1930, S. 231) beschrieben ist. 
Er hat nur insofern eine Änderung erfahren, als sich seine 
elektrische Beleuchtungsanlage in Gestalt einer zum Teil 
60-, zum Teil 40-Wattlampe nunmehr außerhalb des Kastens 
befand und ihr Licht durch ein Glasfenster auf der Decke ab». 1. Trichtermorlell. 
nach dem Innern entsandte. Die Versuche wurden fast 
durchwegs, da der Flugkasten in einem schattigen Raum stand, bei künstlicher 
Beleuchtung ausgeführt. Das Licht brannte stets nur während der Versuche 
oder Fütterungen. Dabei bildete sich bei den Tieren eine „Lichtreaktion” aus. 
Sobald ich nämlich die Lampe einschaltete, dauerte es nicht lange und die 
einzelnen Tiere erwachten aus einer Art von Starrezustand, in dem sie den 
größten Teil des Tages verharrten. Sie begannen sich voll Luft zu pumpen 
und liefen meist direkt nach der Stelle des Kastens, wo im Schein der Lampe 
das Versuchsbrettchen mit den verschiedenen Modellen stand. Der Lichtreiz 
wurde so zu einem Signal zur Fütterung. Beim Aufsuchen des Futterplatzes 
wurden die Tiere wohl auch von ihrem Ortsgedächtnis mit geleitet. 

Die Futterobjekte wurden (wie in Ku@Ler 1931) auf einem Brettchen von 
1 cm Höhe und 16x 6 cm Flächenausmaß geboten. Das Brettchen erhielt zu jedem 
Versuch einen frischen Überzug aus weißem Schreibpapier, der mittels Reißnägel 
befestigt war. Als Versuchsobjekte dienten die schon früher verwendeten T'rich- 
termodelle (Abb. 1). Diese besaßen einen oberen Durchmesser von etwa 25 mm 
und eine Tiefe von etwa 10 mm. An ihrem Grunde trugen sie ein Glasnäpfehen 
von etwa 4 mm Durchmesser und 10—15 mm Länge, das für die Aufnahme von 
Zuckerwasser bestimmt war. Die Trichter selbst waren aus Farbpapier hergestellt 
und wurden durch Draht zusammengehalten. Dieser Draht diente zugleich der 
Befestigung der Modelle an dem Brettchen. Als Farbpapiere kamen das eben- 
falls früher schon erwähnte gelbe und blaue matte Klebepapier und einige Hering- 
papiere zur Verwendung. Der Farbton des gelben Klebepapiers entsprach Hering- 
papier Nr. 4, war aber etwas weißhaltiger, der des blauen Klebepapiers Hering- 
papier Nr. 13, war aber ebenfalls weniger satt. Die beiden Klebepapiere wurden 
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bei der Verfertigung der Papiertrichter doppelt genommen, so daß sie beiderseits 
farbig erschienen. Die Heringpapiere verwendete ich nur einfach. Aus ihnen her- 
gestellte Trichtermodelle waren also nur auf ihrer Innenseite farbig. 

Die so beschaffenen Modelle konnten, wenn auch an ihnen kein Duft fest- 
stellbar war, theoretisch nicht den Anspruch auf Duftlosigkeit machen. Da ich 
aber die in einem Versuche verwendeten Modelle zur gleichen Zeit mit den glei- 
chen Werkzeugen aus dem gleichen Stück Papier schnitt, müßte ein etwaiger 
Geruch bei allen Modellen aufgetreten und so im Versuch, ohne Störungen hervor- 
zurufen, ausgeschaltet worden sein. Diese Trichtermodelle wurden stets nur ein- 
mal verwendet. Ihre Glasnäpfchen dagegen konnten nach jeder Benutzung aus- 
geglüht und zu weiteren Versuchen gebraucht werden. In ihrer optischen Wir- 
kung waren alle Modelle gleich, so daß auch keine optischen Bindungen auftreten 
und zu Fehlschlüssen Anlaß geben konnten. Daß bei allen versuchstechnischen 
Maßnahmen peinlichste Sorgfalt geherrscht hat, braucht weiter nicht erwähnt zu 
werden. Die Glasnäpfchen erhielten bei Fütterungen Zuckerwasser, bei Ver- 
suchen meist Dresdener Leitungswasser. Da Zuckerwasser durch Hummeln von 
gewöhnlichem Leitungswasser weder optisch noch chemisch vor der Berührung 
unterschieden werden kann, füllte ich auch bei einigen Versuchen entweder alle 
Näpfchen oder nur die der Dressurmodelle mit Zuckerwasser. Diese Methode hat 
besonders in Fällen, wo die Bindung der Tiere an und für sich nur sehr schwierig 
vor sich geht, den Vorzug, daß ein derartiger Versuch eine bereits vorhandene 
oder im Werden begriffene Bindung nicht lockert, wie dies bei Füllung der Näpf- 
chen mit Leitungswasser der Fall ist, sondern umgekehrt stärkt. 

Der Platz der einzelnen gleichartigen Modelle wurde auf der Versuchstafel in 
aufeinanderfolgenden Versuchen und Fütterungen geändert, um so Ortsdressuren 
als Fehlerquelle auszuschalten. Doch unterblieb diese Maßnahme bei der ersten 
Versuchsreihe. Daß auch hier das Ergebnis eine Folge der Duftwirkung und nicht 
etwa einer Ortsdressur ist, geht deutlich aus den späteren Untersuchungen mit 
einem entsprechenden Ergebnis hervor. 

Zur Anbringung des Duftstoffes auf den Modellen habe ich mich nach einigen 
fehlgeschlagenen Versuchen und mit Ausnahme der Rosenwasserversuchsreihe 
der folgenden sehr einfachen Methode bedient. Ich brachte ein Trépfchen der 
betreffenden Duftflüssigkeit mittels eines Glasstabes auf die Außenseite der Pa- 
piertrichter, worauf das Modell einen intensiven Geruch ausströmte. Diese 
Methode hat allerdings den Nachteil, daß durch das Eindringen der betreffenden 
Flüssigkeit in das Papier ein auch auf der Innenseite der „Krone“ sichtbarer 
dunklerer Flecken entsteht. Doch läßt sich leicht feststellen, daß dieser Flecken 
für den Besuch weiter keine Bedeutung hat (wenn man z. B. auf den duftlosen 
Modellen einen ähnlichen Flecken durch Leitungswasser erzeugt). 

Als Duftstoffe habe ich absichtlich nicht nur natürliche Blütenduftstoffe ver- 
wendet, sondern in der Hauptsache sogar Chemikalien, denen die Tiere vorher 
wohl nie begegnet waren. Gearbeitet wurde mit: 

Rosenwasser, Lathyrus odoratus-Duftvaseline, Nelkenöl, Benzaldehyd 
C;H;.CHO, Monobrombenzol C,H;.Br, Nitrobenzol (,H;.NO., Xylol 
('„H,(CH;)»» Benzylalkohol CsH,.CH,0H, Acetyla’eton CH; .CO.¢ ‘Hy. ‘oO. CH, 

Dabei handelte es sich um die üblichen technischen Produkte des Handels. 
Für meine Fragestellung war es auch ganz gleichgültig, ob ich z. B. chemisch 
reines Nitrobenzol oder ein etwas verunreinigtes Nitrobenzol benutzte, da ich ja 
nioht speziell die Wirkung von Nitrobenzol auf die Tiere, sondern nur die einiger 
beliebiger Geruchsstoffe studieren wollte. 

Die Versuchstiere, Bombus hortorum L., B. agrorum F., B.lapidarius L., #. 
terrestris LL. und B. silvarum L. wurden im Freien gefangen und entweder gleich 
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in den Flugkasten verbracht, oder sie kamen zunächst in eine kleinere Holz- 
schachtel (23x 13x5 cm), als deren Deckel ein Drahtnetz diente. In diesem 
kleineren Raum lernten sie rascher die Futterobjekte finden und ausbeuten. Im 
Flugkasten waren die Tiere natürlich aus ihrem sozialen Leben herausgerissen, und 
so mußten auch alle diesbezüglichen Tätigkeiten unterbleiben. Einen wesent- 
lichen Unterschied zum normalen Leben zeigte vor allen Dingen die Ernährung. 
Aus versuchstechnischen Gründen konnte ich den Tieren nur einen vollständig 
geruchlosen Nährstoff, Zuckerwasser, bieten, während ich ihnen die Pollen- 
nahrung als ihre Eiweißquelle wegen des ihm anhaftenden Geruches versagen 
mußte. Bekanntlich sammeln diese sozialen Hymenopteren mehr Nahrung ein, 
als sie selbst brauchen. Der Überschuß dient in Form von Honig oder auch 
Pollen der Brut zur Nahrung. Honig erzeugten gelegentlich auch die Tiere in 
der Gefangenschaft. Ebenso führten sie öfters nach dem Besuche mehrerer Futter- 
objekte (pollenlos!) ihre ,, Putzbewegungen“ aus, wodurch sie den über den ganzen 
Körper verstreuten Blütenstaub in ihre „Körbchen‘‘ sammeln, was bei der Ver- 
suchsanordnung natürlich ganz „unsinnig‘‘ war. Die Modelle enthielten in ihren 
Näpfchen viel mehr Zuckerwasser, als in einer natürlichen Blüte Honig zu finden 
ist. So saugten die Tiere stets länger als in der Natur und konnten sich durch den 
Besuch weniger Objekte sättigen, während im Freien sehr viele Blumen dazu 
nötig sind. Damit war die Zahl und Dauer der Versuche, die an einem Tage an- 
gestellt werden konnten, beschränkt, da sich im gesättigten Zustand der Tiere 
der Nahrungstrieb nicht mehr geltend macht. Ich habe Versuche zu jeder Tages- 
stunde, mit Ausnahme der ersten Morgenstunden, unternommen, ohne dabei 
irgendwelche Verschiedenheiten im Verhalten der Versuchstiere bemerkt zu haben. 

Zur Erklärung meiner statistischen Methode möchte ich noch bemerken, daß 
ich meine Schlüsse auf den tatsächlich erfolgten Saugreaktionen der Tiere bzw. 
dem Strecken des Rüssels aufgebaut habe. Deshalb habe ich stets zwischen ,, Be- 
suchen mit Saugakt und „Anläufen und Besuchen ohne Saugakt‘‘ unterschieden. 
Dem Begriff „Besuch“ liegt die Knorrsche Definition zugrunde (Knorr 1926, 
S. 49). 





3. Dressur auf Rosenwasserduft. 


Die folgenden Versuche führte ich mit zwei überwinterten Weibchen 
von Bombus terrestris durch. Das eine fing ich am 8., das andere am 
11. Mai. Die geringe Anzahl von zwei Tieren schien mir für tastende 
Vorversuche zunächst zu genügen. Außerdem hatte die Beschaffung der 
Versuchstiere bei den ungünstigen Witterungsverhältnissen des ver- 
gangenen Frühjahrs auch seine Schwierigkeiten, da mir überwinterte 
Weibchen nur sehr selten zu Gesicht kamen und die junge Generation vor 
Anfang Juni nicht zu erwarten war. Man könnte gegen eine zu geringe 
Anzahl von Versuchstieren den Einwand erheben, daß bei der statisti- 
schen Erfassung der Reaktionen der wenigen Tiere die Zufallskompo- 
nente zu groß sei. Man kann dieser Gefahr jedoch durch eine entspre- 
chende Vermehrung der Aufgaben, die an die Tiere zu stellen sind, ent- 
gehen. Die Zahl der durchgeführten Versuche mit jeweils eindeutigem 
Erfolg führt so zu einem ebenso sicheren Ergebnis, als es durch eine 
größere Anzahl von Versuchstieren verbürgt werden könnte. Eine ge- 
ringe Zahl von Versuchstieren hat noch einen Vorzug. Es kann jedes 
Tier bei seinen Bewegungen, in der Aufeinanderfolge seiner Besuche usw. 
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genau beobachtet und so in einer „Individualstatistik‘‘ (KucLer 1930. 
N. 232) festgestellt werden. So können hier einzelne Feinheiten im Be- 
nehmen der Tiere, die oft beim Blumenbesuch von Bedeutung sind, er- 
kannt werden, die bei einer größeren Anzahl von Versuchstieren und der 
damit notwendig verbundenen ..Massenstatistik‘ unbeachtet bleiben 
müssen. 

Die beiden Hummeln wurden in der Gefangenschaft bis zum 14. Mai 
mit reinem Zuckerwasser gefüttert. Am 14. Mai erhielten sie zum ersten 
Male einen Duftstoff, Rosenwasser (14.30 Uhr). Das Rosenwasser duftete 
sehr schwach. Nur wenn ich die Nasenöffnung direkt über die Öffnung 
des Flaschchens hielt, konnte ich einen deutlichen Rosenduft feststellen. 
An den unten verwendeten Modellen mit Rosenwasserduft war sowohl 
für mich als auch eine andere Versuchsperson (die von dem Vorhanden- 
sein eines Duftstoffes nichts wußte) der Geruch nur ganz schwach zu er- 
kennen. Die Fütterung erfolgte auf den oben beschriebenen Trichter- 
modellen mit blauer Krone und Zuckerwasser. Zur Aufnahme des Dres- 
surduftes sollte etwas Baumwolle dienen, die um die Glasnäpfchen ge- 
wickelt war und mit Rosenwasser getränkt werden konnte. Diese Duft- 
unterbringung lenkte aber die Tiere vom Eingang zum Glasnäpfchen ab 
und führte sie zum Rosenwasser, das sie mit Begierde aufsogen. Da der 
Genuß des reinen Rosenwassers keine schädigenden Wirkungen zeigte, 
änderte ich die Modelle insofern ab, als ich die Baumwolle wegließ und 
gleich die Napfchen mit einer Lösung von Rohrzucker in Rosenwasser 
füllte. Die Tiere sogen das ‚„‚Zuckerrosenwasser‘ stets sehr begierig auf. 
Am 15. Mai (14.00 Uhr) erhielten die Tiere auf vollständig gleich ge- 
bauten Trichtermodellen erneut Zuckerrosenwasser vorgesetzt. Dabei ist 
interessant, daß die Hummeln sofort hinter die Kronen liefen und dort an 
den Glasnäpfchen an der Stelle sich zu schaffen machten, zum Teil sogar 
die Näpfehen mit dem Rüssel abtasteten, wo am Vortage bei den ersten 
Versuchen der mit Rosenwasser getränkte Baumwollstreifen befestigt 
war. Erst als sich die Bemühungen als ergebnislos zeigten, wandten sich 
die beiden Hautflügler den Trichtereingängen und dem Inhalt der Näpf- 
chen zu, der auch innerhalb kurzer Zeit geleert wurde. Diese Reaktion 
gibt Zeugnis von dem wohl ausgebildeten Ortssinn dieser Tiere. Am 
16. Mai 10.30 Uhr setzte ich die gleichen Modelle wie am Vortag den 
Tieren mit neuem Zuckerrosenwasser versehen, vor. Nachdem so einige 
Tage auf demselben Dressurduft gefüttert worden war, sollte untersucht 
werden. ob sich die Tiere beim Auffinden der Trichtermodelle auch nach 
deren Duft oder vielleicht nur nach ihrer Farbe und Form richteten. In 
einem 





Versuch 1 (16. Mai 15.53 Uhr) 


kamen 3 neue Trichtermodelle auf dem Versuchsbrettchen zur Verwen- 
dung. Das linke (1) und rechte (3) erhielten Zuckerrosenwasser als Fül- 
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lung, das mittlere (2) reines Leitungswasser. Die beiden Tiere wurden 
als I und IT bezeichnet. 


Protokoll: 1 2 3 
ZuRoWa LWa ZuRoWa 

wandert zu 3 und saugt, läuft zu 2, bewegt die Fühler, ohne aber mit der 
Flüssigkeit in Fühlung zu kommen und wendet sich wieder ab zu 3, wo es 
wieder saugt. 

II saugt bei 3 hinten am Näpfchen. 

läuft zu 3, saugt, dann zu 2, ohne hier zu saugen, wendet sich 1 zu und saugt; 
anschließend geht es zu 2, saugt dort aber nicht und zu 3, wo es saugt. 

II läuft über die Modelle, bei 1 saugt es. 


Neufüllung der Näpfchen: 


— 


— 


II saugt 1 erneut leer. 
kommt zu 2, wendet sich aber gleich ab und geht zu 3, wo es die Füllung 
leer säuft. 


— 


Neufüllung der Näpfchen: 
saugt bei 1, wendet sich zu 3 und säuft dieses leer, läuft zu 2, befühlt es ohne 
zu saugen und saugt bei 1 kurz, obwohl hier noch ziemlich viel Zucker- 
wasser vorhanden ist. Es läuft über die Modelle und saugt schließlich noch- 
mals bei 1. 

II saugt bei 1, wird dort von I verdrängt, ohne daß I aber saugen würde. 

kommt nochmals zu 2, wendet sich ab zu 3 und saugt. 

II läuft zu 2 und von hier ohne sich aufzuhalten zu 3, um dort zu saugen. Nach 
einiger Zeit kehrt es nach 1 zurück, macht einen Saugversuch. Doch ist 
kein Zuckerwasser mehr vorhanden. Anschließend wird noch 2 aber ohne 
Saugakt besucht. 


— 


u 


Ergebnis: 1 2 3 
ZuRoWa LWa ZuRoWa 

Bes.m.Sa.: 8 0 9 

Bes.o.Sa.: 0 8 0 


Bes.m.Sa. = Besuche mit Saugakt, Bes.o.Sa. = Besuche ohne Saugakt. 


Das Protokoll zeigt deutlich, wie sich die Tiere in ihren Saugreak- 
tionen durch den Duft bestimmen lassen. Die Tiere wandten sich zu- 
nachst allen 3 Trichtermodellen in gleicher Weise zu; denn alle 3 haben 
die gleiche Farbe. Saugreaktionen dagegen fanden nur auf den Modellen 
mit dem Dressurduft statt. Auf dem Modell ohne den Dressurduft blieb 
stets der Riissel eingerollt, also in ungereiztem Zustand. 

Bei der obigen Versuchsanordnung enthielt das duftlose Modell 
Leitungswasser als Füllung, während die Duftmodelle Zuckerrosen- 
wasser bargen. Zuckerwasser ist ja für Hummeln duftlos, wie früher 
schon festgestellt wurde, so daß also in diesem Faktor keine Bevor- 
zugung der Duftmodelle lag, die das Ergebnis zu deren Gunsten hätte 
verschieben können. In einem weiteren 


Versuch 2 (17. Mai, 14.30 Uhr) 


wurde diese Ungleichheit auch ausgeschaltet. Das Brettchen trug 4 neue 
Triehtermodelle, von denen 1 und 3 Zuckerrosenwasser, 2 und 4 ge- 
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wöhnliches Zuckerwasser, das durch Auflösen von Rohrzucker in 
Dresdner Leitungswasser hergestellt war. erhielten. 


Protokoll: 1 2 3 4 
ZuRoWa ZuWa ZuRoWa ZuWa 
11 versucht zunächst bei 4 am Näpfchen zu saugen, geht aber nach dessen Er- 
folglosigkeit zu 3 und saugt dort. 


I saugt 4 leer, läuft zu 3 und saugt hier gemeinsam mit II. 
I läuft zu 1 und saugt. 

IT läuft zu 2, befühlt, wendet sich ohne zu saugen ab zu 3 und versucht hier 
zu saugen. Es bleibt beim Versuch, da beide Näpfchen bereits geleert sind. 
Dann wendet sich das Tier zu 4, ohne Saugakt, zu 3 und versucht zu saugen. 

I läuft zu 1, versucht zu saugen, zu 2, ohne zu saugen, versucht bei 3 und dann 


bei 4 zu saugen. 
Ergebnis: J 2 3 4 
ZuRoWa ZuWa ZuRoWa ZuWa 
Bes.m.Sa.: 2 0 5 2 
Bes.o.Sa.: 0 2 0 2 


Auf die 7 Anläufe und Besuche bei den Duftmodellen erfolgten auch 
jedesmal Saugakte, während die 6 Anläufe und Besuche bei den duftlosen 
Modellen nur in zwei Fällen Saugakte nach sich zogen. Dabei ist der eine 
am Schlusse des Versuches wohl auf das Fehlen von Zuckerwasser in den 
Duftmodellen zurückzuführen und so eine Folge der ergebnislosen Be- 
suche und Saugreaktionen bei den duftenden Trichtern. Die Bindung des 
Saugaktes der Tiere an den Duft ist auch aus diesem Versuche klar er- 
sichtlich. 

Bei der geringen Anzahl von Versuchstieren stellte ich noch zwei wei- 
tere, den vorigen ähnliche Versuche an. 


Versuch 3 (17. Mai, 14.35 Uhr). 


In unmittelbarem Anschluß an vorigen Versuch wechselte ich auf der 
Versuchstafel die Trichtermodelle 2 und 4 durch neue aus, deren Näpf- 
chen mit Leitungswasser gefüllt wurden. Modell 1 und 3 erhielten wieder 
Zuckerrosenwasser. 


Protokoll: 
I und LI saugen gleichzeitig | leer. 
11 läuft zu 3 und saugt. 
I betastet das Röhrchen von 2, wendet sich 1 zu und saugt dort, dann zu 2 mit 
kurzem Saugversuch, zu 4 ohne zu saugen, zu 3, saugt dort, zu 4 mit kurzem 
Saugversuch, zu 3 und saugt bier. 


Neufüllung der Näpfchen: 
I saugt I leer, läuft zu 2, saugt dort kurz, zu 3 und saugt. 
11 versucht bei L noch zu saugen (leer!), läuft zu 3 und 4 ohne zu saugen, saugt 
bei 3 und wendet sich über 2 hinweg, ohne aber dort zu saugen. 





tn 
wo 
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Neufüllung der Napfchen: 
II saugt bei 3, läuft über 4 wieder zu 3 und saugt, ,,putzt‘ sich, läuft über 2 


zu 1 und saugt dort. 
I ,,putzt sich, saugt dann bei 1, läuft über 2 zu 1 ohne zu saugen, später noch- 


mals zu 1 und saugt dort. 


Ergebnis: 1 2 3 4 
ZuRoWa LWa . ZuRoWa LWa 

Bes.m.Sa.: 8 2 7 1 

Bes.o.Sa. : 1 2 1 2 


Versuch 4 (18. Mai, 14.57 Uhr). 
Dabei kamen 3 neue Trichtermodelle in derselben Anordnung wie im 

1. Versuch zur Verwendung. Objekt Nr. 1 und 3 erhielten Zuckerrosen- 

wasser, Nr. 2 reines Leitungswasser. 

Protokoll: 
I läuft zu 3, saugt dort nur kurz, zu 2, wendet sich ab ohne zu saugen, zu 1 
und saugt dies leer. 

II sucht bei 3 am Näpfchen zu saugen, was auch in geringem Umfang gelingt 
(infolge von Flüssigkeitsspuren, die zwischen Näpfchen und Papiertrichter 
kapillar eingedrungen sind!), dringt dann von vorne ein und saugt. 

läuft zu 2, befühlt dies und wendet sich ab zu 3, um dort zu saugen. 


_ 


Neufüllung der Näpfchen: 


_ 


saugt 1 leer. 

II läuft nach 2, befühlt dies und wendet sich ab nach 3, wo es von hinten einzu- 
dringen versucht. Nachdem dies nicht gelingt, dringt es von vorne ein und 
saugt das Näpfchen leer. 

läuft zu 2, befühlt 2, zu 3, 1, 2 und 3, ohne aber dort zu saugen. 


Neufüllung der Näpfchen: 


_ 


— 
_ 


saugt 1 halb leer. 
saugt 3 leer. 


—_ 


I und II „putzen“ sich. 
Ergebnis: 1 2 3 
ZuRoWa LWa ZuRoWa 
Bes.m.Sa.: 3 0 5 
Bes.o.Sa.: 1 5 2 


Sämtliche Versuche zeigen einwandfrei, daß die Versuchstiere vor- 
nehmlich nur solehe Modelle zu ihren Saugbewegungen, d. h. also zur 
Nahrungsaufnahme benutzen, die durch den Dressurduft, den Rosen- 
wasserduft, ausgezeichnet sind. Diese Modelle werden von den ..duft- 
losen‘‘ mit großer Sicherheit unterschieden. Anläufe und kurze Besuche, 
aber ohne Saugreaktionen, erfolgen auch bei den duftlosen Objekten. 
Sie werden also durch die optischen Faktoren der Modelle hervorgerufen. 
die auch auf größere Entfernung hin wirken als der Duft. Die Rüssel- 
reaktion, der eigentliche Saugakt, erfolgt erst auf den gewohnten chemi- 
schen Reiz hin. Es ist so eine Assoziation zwischen Duft und Saugreak - 


tion eingetreten. 
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In den bisherigen Versuchen wurde der Dressurduft gegenüber 
„duftlos‘‘ geprüft. Im folgenden interessierte mich die Frage, ob die 
Hummeln etwa nur Modelle mit Rosenwassergerych von duftlosen unter- 
scheiden, oder ob sie auch verschiedene Duftstoffe auseinanderhalten 
können (was ja mit ziemlicher Wahrscheinlichkeit anzunehmen war!). 
Die gleichen beiden Tiere, mit denen ich die bisherigen Studien unter- 
nommen habe, wurden noch am Tage des letztgenannten Versuches vor 
folgende Aufgabe gestellt. 


Versuch 5 (18. Mai, 18.25 Uhr). 


Von 4 neuen Trichtermodellen erhielten Nr. 1 und 3 Zuckerrosen- 
wasser, Nr. 2 und 4 reines Leitungswasser als Füllung der Näpfchen. 
Modell 2 und 4 benetzte ich mit etwas Nelkenöl, was ihnen einen deut- 
lichen, aber keineswegs starken Geruch verlieh. 


Protokoll: 
I läuft zu 3, versucht erst von hinten zu saugen, dann saugt es vorne. 

II läuft im Käfig umher, strebt dann direkt den Modellen zu, scheint aber nicht 
gut auf das Versuchsbrettchen heraufzukommen, da der Papierüberzug zu 
glatt ist. 

wendet sich 4 zu, kehrt aber nach Befühlen wieder um (ohne Berührung!), 
läuft zu 2, kehrt sich ebenfalls aber gleich wieder ab. 

II läuft hinter 3 und versucht dort zu saugen. 

läuft zu 1 und saugt. 

II läuft um 4 herum und dann zu 3, wo es von hinten zu saugen versucht. 

läuft zu 2, macht aber sofort kehrt. 

II saugt bei 1. 

geht zu 2, macht kehrt und saugt mit Il bei 1. 

II läuft über 2 zu 3. 


— 


dl pod ben bent bé 


Neufüllung der Näpfchen: 
II saugt 1 leer. 
„putzt‘“ sich. 
saugt bei 1 (leer!). 


— 


Neufüllung von 1. 
L saugt bei 1. 

IT läuft an 2 vorbei zu 3 und saugt dort, geht zu 4 und sofort zurück zu 3 und 
saugt; dann zu 2, ohne zu saugen und kehrt zu 3 zurück,wo das Tier wieder 
saugt; anschließend läuft es noch zu 4, 2 und 1, aber ohne zu saugen. — 
Das Tier verharrt einige Zeit bewegungslos und saugt dann nochmals bei 1. 


Ergebnis: 1 2 3 4 
ZuRoWa LWa ZuRoWa LWa 
RoD NöD RoD NöD 
Bes.m.Sa.: 7 0 6 0 
Bes.o.Sa.: 1 5 1 + 


In 15 Fällen schenkten die Tiere den beiden Modellen mit dem Rosen- 
wasserduft ihre Aufmerksamkeit. In 13 von diesen Reaktionen folgten 
den Anläufen Besuche mit regelrechten Saugakten. Die 2 Modelle mit 
Nelkenülduft erzielten keinen einzigen Saugversuch, obwohl sich die 





Blütenökologische Untersuchungen mit Hummeln. III. 237 


Tiere 9mal den Objekten zuwandten, zum Teil sie sogar schon be- 
rührten. 
Eine ähnliche Fragestellung hatte der folgende 


Versuch 6 (19. Mai, 10.45—10.50 Uhr). 


Dabei kamen ebenfalls wieder 4 neue Trichtermodelle zur Verwen- 
dung. Nr. 1 und 3 enthielten wieder Zuckerrosenwasser. Nr. 2 und 4 
wurden dagegen diesmal mit reinem Zuckerwasser gefüllt und mit einem 
größeren Trépfchen von Nelkenöl versehen als im vorhergehenden Ver- 
such, so daß ein sehr intensiver, Nelkenölgeruch diesen Modellen ent- 
strömte. Dieser Duft war so stark, daß er für mein Geruchsorgan den 
Rosenwasserduft vollständig verdeckte. Auch wenn ich meine Nase un- 
mittelbar vor ein ,,Rosenwasserobjekt“ hielt, konnte ich nur den Nelken- 
ölgeruch der benachbarten Modelle wahrnehmen. Bei dieser Versuchs- 
anordnung schien es mir unwahrscheinlich, daß die Tiere den Rosenduft 
herausfinden würden. 

Protokoll: 
II läuft über 4, bewegt die Fühler, geht zu 3 und saugt dort. 
I läuft zu 3 und saugt gemeinsam mit II, läuft zu 2, streckt in etwa 1 cm Ent- 


fernung den Rüssel, klappt ihn wieder zusammen, läuft zu 1 und saugt. 
Anschließend läuft das Tier richtungslos umher und verläßt den Versuchs- 


platz. 
TI läuft zu 3 und saugt. 
Ergebnis: 1 2 3 4 
ZuRoWa ZuWa ZuRoWa ZuWa 
RoD NöD RoD NöD 
Bes.m.S.: 1 0 3 0 
Bes.o.Sa. : 0 1 0 1 


Die Tiere waren sehr wenig lebhaft, was wohl eine Folge der kälteren 
Witterung, die sich an diesem Tage einstellte, gewesen ist. Nach 5 Min. 
verließen sie bereits die Versuchstafel, ohne sich um die einzelnen Modelle 
im Vergleich zu anderen Tagen allzuviel gekümmert zu haben. Die beiden 
Rosenduftmodelle erhielten 3 Besuche mit Saugreaktionen, auf die beiden 
Nelkenölduftobjekte zielten nur 2 Anläufe ohne folgenden Saugakt. Trotz 
des intensiven und meine Nase ‚„verwirrenden‘ Nelkenölduftes konnten 
die Hummeln den schwachen Dressurduft mit großer Sicherheit er- 
kennen. Allerdings liegen ja für die Geruchsorgane der Hummeln, die 
sich den Literaturangaben nach auf den Fühlern vorfinden, die physi- 
kalischen Verhältnisse der obigen Versuchsanordnung wesentlich anders 
als für meine Nase. Die einzelnen Trichter werden von einem Duftgefälle 
umgeben, dessen Wirkungsweite von der Intensität des Duftstoffes ab- 
hängig ist. Die Abnahme des Duftes läßt sich im windstillen Raum, der 
im Versuchskasten annähernd vorhanden ist, in Form konzentrischer 
Kreise um das Duftzentrum, d. h. den Duftstofftropfen darstellen. Die 
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-Duftlinien” des Nelkenölmodelles reichen weiter und durchdringen die 
des Rosenwassermodelles. An den letzteren Objekten findet notwendiger- 
weise eine Ablenkung und damit verbundene Stauung der Duftlinien 
statt, die zu einer Anreicherung von ziemlich unvermischtem Rosen- 
wasserduft unmittelbar vor den Trichtern führen muß. Bei der geringen 
Größe der Fühlerenden, die der Sitz der Geruchsorgane sind, ist es ver- 
ständlich, daß diese schon einige Entfernung vor dem Trichter in eine 
Zome gelangen können, deren Rosenwasserduftkonzentration oberhalb 
der Reizschwelle liegt. Anders dagegen spielen sich die Verhältnisse für 
das menschliche Geruchsorgan ab. Beim Einsaugen der Luft strömt, 
auch wenn sich die Nase unmittelbar vor dem Objekt befindet, soviel 
Luft von der Seite mit ein, daß letztere infolge ihres intensiven Nelken- 
ölduftes die chemische Reizung der Riechnerven durch den Rosen- 
wasserduft in ihrer physiologischen und psychischen Wirkung ausschalten 
kann. Dieser Sachverhalt wurde deshalb hier näher ausgeführt, weil er 
besonders auch bei der Beurteilung des Duftes einer Blume wohl zu be- 
rücksichtigen ist. Er macht uns erst die ökologische Bedeutung des sehr 
schwachen Duftes der meisten Hummelblumen verständlich, der in der 
bisherigen blütenbiologischen Literatur keine Aufmerksamkeit geschenkt 
wurde (KUGLER, in Vorbereitung!). 

Wenn wir die Versuche dieser Reihe zusammenfassen, so kommen wir 
zu folgendem Ergebnis: Hummeln lassen sich auf Nahrung führende Mo- 
delle mit Rosenwasserduft dressieren. Sie unterscheiden diese Modelle deut- 
lich von solchen ohne Duft und von solchen mit ausgeprägtem N elkenölduft. 


4. Dressur auf Nelkenölduft. 
Die Versuchstiere, 9 an der Zahl, setzten sich aus Bombus agrorum, 
B. hortorum, B. derhamellus und B. lapidarius zusammen; zum Teil 
waren es alte überwinterte Weibchen, zum Teil bereits diesjährige junge 
Arbeiterinnen. Bei der Anzahl der Versuchstiere war es technisch un- 
möglich, über jedes einzelne Tier genau Protokoll zu führen. Ich mußte 
mich so auf die Feststellung des Verhaltens der Tiere an den Modellen 
beschränken. Die wurde am sichersten durch Registrierung der auf jedes 
Modell erfolgten Anläufe, Besuche und Saugakte erreicht. Um zugleich 
aber ein Bild über die Beteiligung der einzelnen Tiere an den Besuchen zu 
haben, bezeichnete ich die Hummeln und brachte sie mit ihrer Abkürzung 
zu Protokoll. 
Verzeichnis der Versuchstiere: 


I B. terrestris Dg B. hortorum 
II B. terrestris Dm B. hortorum 

III B. lapidarius Dk B. hortorum 
C B. agrorum E B. derhamellus 


F B. silvarum (?). 
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Die Tiere mußten erst an die blauen Trichtermodelle, wie sie auch bei 
den Dressuren mit Rosenwasserduft Verwendung fanden, gewöhnt wer- 
den und das Zuckerwasser in den Näpfchen finden lernen. Am 8. Juni 
(16.53—17.08 und 20.35—21.00 Uhr) erhielten sie zum erstenmal Objekte 
mit Nelkenölduft vorgesetzt, 4 blaue Trichtermodelle, die sich in der be- 
kannten Weise auf dem Versuchsbrettchen befanden, Zuckerwasser ent- 
hielten und je mit einem Tröpfchen Nelkenöl versehen waren. Die Tiere 
sprachen diesen Objekten auch gar bald zu. Die gleichen Modelle wurden 
den Tieren am folgenden Tage vorgesetzt (9. Juni, 13.05 und 20.45 bis 
21.00 Uhr). Da der Nelkenölduft zwar nicht mehr sehr stark; aber noch 
deutlich wahrnehmbar war, konnte ich auf seine Erneuerung verzichten. 
Tier II ging im Laufe des Tages zugrunde, die übrigen beteiligten sich an 
den beiden Fütterungen mit Ausnahme von Dg, das bei der ersten Fütte- 
rung nicht vertreten war. 

Nach den vorangegangenen Dressurfütterungen konnte am folgenden 
Tage auf das Vorhandensein einer Duftbindung geprüft werden. 


Versuch 7 (10. Juni, 11.50—12.12 Uhr) 


4 neue blaue Trichtermodelle kamen zur Verwendung. Nr. 1 und 4 
erhielten Zuckerwasser als Füllung der Näpfchen und ein Tröpfchen 
Nelkenöl auf die Papierkrone, Nr. 2 und 3 dagegen nur Leitungswasser 
und keinen Duftstoff. 


Protokoll: 
1 2 3 4 
ZuWa LWa ZuWa ZuWa 
NöD — — NöD 
ILL, III, F, III, F, III, F, ot À 
Dm, Dk, Dm, F, Dk, C, C, Dk, Dg, E, F+, I, F, 
C, Dm, Dm, Dg, III, Dm, Dk, (, Dg, Ill 
I+, E, Ill A, Dm, Dg, F, III, 111 
Dk, III, 
Dk, F, F 


Zu Protokoll wurden in diesem Versuche nur die Saugakte gebracht. [+ und 
F+ können protokollarisch nicht verwertet werden, da ich selbst die beiden Tiere, 
die die Zuckerwassermodelle nicht finden konnten, zu letzteren hinlenkte (um sie 
so, da eine Duftbindung bei ihnen offenbar nicht vorhanden war, auf den Duft zu 


dressieren). 


Ergebnis: Auf den beiden Zuckerwassernäpfchen mit dem Dressur- 
duft erfolgten 18 Saugakte, auf den beiden Leitungswassernäpfchen ohne 
Duft 27. Eine Duftbindung bestand also zur Zeit des Versuches bei den 
Tieren noch nicht. Der obige Versuch hatte zugleich den Charakter einer 
Fütterung. Er wurde am selben Tage, doch mit neuen Objekten wieder- 
holt. 
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Versuch 8 (10. Juni, 22.30— 22.40 Uhr). 

Von 4 frischen Triehtermodellen wurden Nr. 1 und 3 mit Zucker- 
wasser und Nelkenölduft, Nr. 2 und 4 mit Leitungswasser versehen. Die 
Tiere waren bei Beginn alle in einem Starrezustand, aus dem sie erst all- 
mählich erwachten. Dm beteiligte sich am Versuch nicht. 





Protokoll: 
1 2 3 4 
ZuWa LWa ZuWa LWa 
NöD — NöD — 
F (Dk) (III) (Dk) (E) E, E, III, E (III) Dk, C, 
III, F, Dk, ITI, (III) C (Dk), II, E, III, III, Dg (E), 
Dk, III, E, III, Dg, Dm, Dg, F,III,F, Dk, F,III 
C, Dg, I, Dg, (III) LUE F, 
III, Dk, C, III III, I, III, 
E, E, C, F, 
III, III 
Bes.m.Sa.: 17 4 23 6 
Bes.o.Sa.: 3 5 0 2 


E = Saugakt von Tier E; (E) = Anlauf ohne Saugakt von Tier E. 


Ergebnis: Von den 42 Anläufen zu den Duftmodellen führten 40 zu 
Saugakten, von den 17 zu „duftlosen‘‘ Modellen nur 10. Das Ergebnis 
läßt sich nur durch die Annahme verstehen, daß bei der vorhergehenden 
Fütterung (Versuch 7) eine Assoziation Duft-Nahrung bei den Tieren zu- 
stande gekommen ist. 

Die chemische Bindung bleibt auch über Nacht bis zum nächsten 
Morgen bestehen, wie der folgende 


Versuch 9 (11. Juni, 10.30 --10.43 Uhr) 
einwandfrei zeigt. Das Versuchsbrettchen erhielt wieder 4 neue Modelle, 
von denen Nr. 1 und 3 Leitungswasser und keinen weiteren Duftstoff, 
Nr. 2 und 4 Zuckerwasser und ein Trépfchen Nelkenöl aufwiesen. Die 
Tiere bewegten sich bei Versuchsbeginn mehr oder weniger lebhaft im 
Flugkasten umher, nur Dg und I mußten erst aus ihrem Starrezustand 
..geweckt werden. 


Protokoll: 1 2 3 4 
LWa ZuWa LWa ZuWa 
- NöD = NöD 
(LHI) C ILI, F, III, (111) Dm, Dm, Dm, E, Dm, E, 
(ITT) (Dg) C, TEE, C, III, KE, I (I) III, Dk, III, 
(E) Dk, III, Cy Dk, F, C, I, C, 
Dm, Dm, (, F, I, III 
Dy, Dy, I, 1, 
K, E, IIl 
Bes.m.Sa. : l 21 4 14 
Bes.o.Sa.: 4 0 2 0 


Zeichenerklärung wie beim vorigen Versuch. 
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Ergebnis: Die 35 Besuche auf Duftmodellen führten alle zu Saug- 
akten, von den 11 Anläufen auf Objekte ohne den Dressurduft endeten 
nur 5 mit Saugakten, während in den 6 anderen Fällen das Interesse der 
Tiere für das Objekt vorzeitig erlahmte. 

Das gleiche Ergebnis zeigen die beiden folgenden Versuche. 


Versuch 10 (11. Juni, 15.20—15.40 Uhr). 
Von 4 neuen Trichtermodellen enthielten Nr. 1 und 3 Zuckerwasser 
und Nelkenölduft, Nr. 2 und 4 nur Leitungswasser. 


Protokoll: 1 +2 3 4 
ZuWa LWa ZuWa LWa 
NöD — NöD — 
F, F, C, III, F, F,F(III) (1) Dg, C, DE, FC 
F, III, E, III, F, Dm, Dm, III, Dg, III, fF, C, Dk, 
E, Dk, Dm, Dm, (Dk) XEL, €, C, I, (ITT) 
III, C III, F, III, 
Dm, Dm, III, 
C, Dk, Dm, 
ITI, III, Dk 
Bes.m.Sa. : 14 6 21 7 
Bes.o.Sa. : 0 2 1 1 


Ergebnis: Unter 36 Anläufen auf Duftmodelle erfolgten in 35 Fällen 
Saugreaktionen, unter 16 Anläufen auf Modelle ohne den Dressurduft 
nur 13. 

Versuch 11 (11. Juni, 23.55— 24.15 Uhr). 

Nr. 1 und 3 von 4 neuen Trichtermodellen waren mit Leitungswasser, 
Nr. 2 und 4 mit Zuckerwasser gefüllt. Die beiden letzteren erhielten auch 
Nelkenölduft. Die Tiere lagen bei der späten Abendstunde in tiefer Er- 
starrung, aus der sie nur sehr langsam „erwachten“. Nachdem sie aber 
rege geworden waren, zeigten sie die gleiche Lebhaftigkeit, wie bei Tage, 


Protokoll: 1 2 3 4 
LWa ZuWa LWa ZuWa 
- NöD = NöD 
(III) (F) III, F, F, F, (Dg) (I) (T) III, III, III, 
(F) (F) (C) III, III, Dg, (1) Dg, E, Dk, C, 
(C) (1) Dg, C, Dk, E, Dm, C, ITI, C, 
Dk, Dk, I (I) I Eb, Bod 
Bes.m.Sa.: 0 15 0 14 
Bes.o.Na.: 7 1 4 0 


Ergebnis: Unter 30 Anläufen auf Duftmodelle erfolgten 29 Saugakte, 
unter 11 Anläufen auf Objekte ohne den Dressurduft dagegen führte 
keiner zum Saugakt. 

Wenn wir die Ergebnisse der gleichartigen Versuche 8, 9, 10 und 11 
sammenzählen (Versuch 7 wird nicht berücksichtigt, da bei ihm noch 
keine Bindung vorhanden war!). so ergibt sich, daß auf Duftmodelle ins- 
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gesamt 143 Anläufe erfolgten, von denen 139 zu Saugreaktionen führten, 
daß aber auf Modelle ohne den Dressurduft nur 55 Anläufe gerichtet 
waren, von denen 28, das ist etwa 50% mit Saugakt endeten. Die Asso- 
ziation Nahrung-Duft ist einwandfrei erwiesen. Daß in den obigen Ver- 
suchen stets die Duftmodelle Zuckerwasser, die ‚‚duftlosen‘‘ Modelle 
Leitungswasser enthielten, konnte keine Störungen bedingen, da dieser 
Unterschied von den Tieren ja erst nach schon vollzogenem Saugakt fest- 
gestellt werden kann. Diese Anordnung wurde aus versuchstechnischen 
Gründen gewählt. Zur Kontrolle soll der Versuch 12 die Richtigkeit 
dieser Ausführungen zeigen. Bei ihm verwendete ich nur Leitungswasser. 
Dies hat aber, um das Zustandekommen einer Bindung zu studieren, sehr 
erhebliche Nachteile. Wenn die Tiere des öfteren Duftmodelle, wie es bei 
solchen Versuchen nötig ist, ohne die gewohnte Nahrung antreffen. 
lockert sich begreiflicherweise ihre Bindung, sie werden irre und ver- 
suchen ihr Glück, wenn die Besuche der Duftmodelle dauernd ergebnislos 
bleiben, gar bald auch bei ‚„‚duftlosen‘‘ Modellen. Aus diesem Grunde 
habe ich solche Versuche, in denen auch die Duftmodelle nur Leitungs- 
wasser zeigten, auf ein Mindestmaß beschränkt. 


Versuch 12 (12. Juni, 14.45 —14.51 Uhr). 


Das Versuchsbrettchen zeigte 4 Modelle, deren Näpfchen alle nur 
Leitungswasser enthielten, Nr. 1 und 3 waren außerdem mit Nelkenöl- 
duft versehen. Nr. 2 und 4 „‚duftlos‘. 





Protokoll: 1 2 3 4 
LWa LWa LWa LWa 
NôD — NöD 
ILI, III, €, (E) (Dk) C II,C,Dg, I, (III) © (Dk) 
II, E, Dk, (Dg) (1) III, E,E,Dg, Dk, C, III (1) 
III, III, E, (Dm) Dm E, Dg, Dk,I F(DDk. I. Dm 
Dk, C, Dg, C, (Dg) Dg (1) 
II, I, Dm, (I)F 
Dm,C, Dm, III 
Bes.m.Sa.: 19 2 12 11 
Bes.o.Sa.: 0 5 0 7 


Ergebnis: Von den 31 Anläufen auf die beiden Duftmodelle führten 
alle zu Saugakten, von den 25 auf Modelle ohne den Dressurduft da- 
gegen nur 13. Die Bindung an den Duft ist deutlich. Wenn duftlose 
Modelle verhältnismäßig zahlreicher mit Saugakten bedacht wurden. als 
in manchen der früheren Versuche (Versuch 9 und 11!), so ist dies, wie 
eben ausgeführt, eine Folge der PR der Bemühungen der 
Tiere an den Duftmodellen. 

Bisher wurde das Verhalten der Tiere an Modellen mit dem Dressur- 
duft gegenüber anderen, die keinen besonderen Duft erhalten hatten. 
studiert. In einer zweiten Reihe von Versuchen bot ich die mit Dressur- 
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duft versehenen Objekte unter anderen, die einen neuen und fremden 
Duftstoff zeigten. So sollte ein Bild über das Unterscheidungsvermögen 
verschiedener Duftstoffe gewonnen werden, das für den Besuch gleich- 
farbiger, aber verschieden duftender Blüten von erheblicher Bedeu- 
tung ist. 

Versuch 13 (13. Juni). 

In der üblichen Weise wurden wieder 4 neue Modelle aufgestellt. 
Nr. 1 und 3 waren mit Zuckerwasser und Nelkenölduft, Nr. 2 und 4 mit 
Rosenwasser (ohne Zuckergehalt) versehen. Der Versuch wurde in zwei 
Teilen mit 1stündiger Unterbrechung ausgeführt. Tier III war in voran- 
gegangener Nacht verendet, I starb im Laufe des Tages, so daß die Zahl 
der Versuchstiere auf 6 sank. 


Protokoll (21.20—21.35 Uhr): 
1 


2 3 4 
ZuWa RoWa ZuWa RoWa 
NöD RoD NöD RoD 
Dk, Dg, F, E(C)C,E,E, Dg,C,F,Dm, E(Dg)F,F,D, 
Dk, Dk, Dg, Dm (E) Dm, F, Dm, E, Dk, F 
Dm, C, C Dm, E, E 
Bes.m.Sa.: 9 5 11 6 
Bes.o.Sa.: 0 2 0 1 


22.35— 22.47 Uhr: 
Dk, Dg(C) (Dk)E(E) F,DgDkE, F,DgE(E) 


Dg (C) E, E(E) Dm 
(Dg) 
Bes.m.Sa.: 2 2 7 3 
Bes.o.Sa. : 1 3 2 1 


Ergebnis: Von 32 Anläufen auf Modelle mit dem Dressurduft (Nelken- 
öl) führten 29 zu Saugakten, während 23 Anläufe auf Modelle mit Rosen- 
wasserduft nur 16 Saugakte zur Folge hatten. Die Bevorzugung des 
Dressurduftes ist deutlich, wenngleich der Rosenwasserduft auch ver- 
hältnismäßig viele Tiere auf sich lenkte. Bei der Gegenüberstellung von 
Modellen mit dem Dressurduft und solchen ohne besonderen Dressurstoff 
war das durchschnittliche Besuchsverhältnis 5 (4,96) : 1. Bei der obigen 
Gegenüberstellung von Modellen mit dem Dressurduft und solchen mit 
einem anderen Duftstoff (Rosenwasser) lag das Verhältnis dagegen nur 
1,8 : 1. Wahrscheinlich liegt diese starke Verschiebung darin begründet, 
daß der Nelkenölduft, wie aus späteren Versuchen noch ersichtlich sein 
wird, den Tieren unangenehmer ist, als der Rosenwasserduft. 

Im folgenden 


Versuch 14 (14. Juni, 18.00—18.27 Uhr) 


wurden außer dem Dressurduft noch zwei andere den Tieren bisher fremd 
gebliebene Gerüche vorgelegt. Von 4 neuen Trichtermodellen füllte ich 


Planta Bd. 16. 17 
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alle Näpfchen mit Leitungswasser. Nr. 1 und 4 zeigten den Dressurduft 
(Nelkenölduft), Nr. 2 bekam ein Trôpfchen Benzaldehyd und Nr. 3 ein 
Trépfchen Acetylaceton. Die Hummeln hatten zwischen dem vorher- 
gehenden und diesem Versuch bei zwei Gelegenheiten (14. Juni, 11.30 und 
15.03) Zuckerwasser auf Nelkenölduft geboten bekommen. Da Acetyl- 
aceton stark flüchtig ist, wurde der Duft während dieses und auch des 
folgenden Versuches wiederholt durch Zugabe eines Tropfens der Flüssig- 
keit erneuert bzw. verstärkt. 





Protokoll: 1 2 3 4 
LWa LWa LWa LWa 
NöD B.ald.D Ac.ac.D NöD 
Dg(Dg)(E) (De)(E\(E) Dg, Dg(Dg) Dg, Dg, Dg, Dg, 
(E) Dk, E, (E)(E)(E) (Dk)Dk(Dk) E, E, Dk, C, Dk, 
Dk, F, Dk, Dk, F, Dk, (F) F, Dk, C, Dg, C, Dk, Dk, 
C, Dm E,Dm,Dm, E,Dm, Dm, E, Dm, Dm, 
(Dm) (Dm) Dm, Dm, E 
Bes.m.Sa.: 8 6 8 20 
Bes.o.Sa. : 3 7 5 0 


Um 18.15 Uhr wurden auf der gleichen Tafel Modell 1 und 4 mit Zuckerwasser 
versehen. 


Protokoll: 1 2 3 4 
ZuWa LWa LWa ZuWa 
NöD B.ald.D Ac.ac.D NöD 
Dg.C,C,C, (Dk)(Dm)(Dm) (Dg)(Dk) Dk,Dg(F)F, 
Dg, Dm, Dm, C(C) (Dg) F, E, Dk, Dm, Dm, 
E (Dm) (Dm) C(C)C,C 
C, C, C (C) 
(C) 
Bes.m.Sa.: 8 1 4 10 
Bes.0.Sa.: 0 4 7 2 


Ergebnis: In beiden Teilen entfielen auf die zwei Duftobjekte zu- 
sammen 51 Anläufe, von denen 46 mit Saugakten endeten, pro Modell 
also durchschnittlich 23 Saugreaktionen. Das Modell mit dem Benzal- 
dehydduft wies unter 18 Anläufen 7 Saugakte und das mit Acetylace- 
tonduft unter 24 Anläufen 12 Saugreaktionen auf. Auch aus diesen 
beiden, den Tieren noch fremden Duftstoffen wird der Dressurduft her- 
ausgefunden. 

Zur Kontrolle stellte ich noch folgenden Versuch an, der die gleichen 
Duftstoffe, aber in anderer Anordnung zeigte. 


Versuch 15. 


Von 4 Trichtermodellen wurden Nr. 1 und 3 mit Nelkenölduft ver- 
sehen, Nr. 2 mit Acetylaceton- und Nr. 4 mit Benzaldehydduft. In den 
Näpfchen wurde keinerlei Flüssigkeit geboten! 
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Protokoll (14. Juni, 21.55 —22.06 Uhr): 
1 


2 3 4 
ohne Flüssigkeit 
NöD Ac.ac.D NoD B.ald.D 


Dg (Dg) Dg, (Dk)(Dk)(C) (Dg) Dg, Dk, (Dg) (Dg) Dk 
Dk, Dg, C, C, (Dm)(C)(Dg) Dg,Dg,Dm, (Dm) (C) 


Dm, Dg C, Dm, C, Dg, 
C, Dg, C 
Bes.m.Sa.: 8 0 12 1 
Bes.o.Sa.: 1 6 1 4 


Ergebnis: Auf die 2 Modelle mit dem Nelkenölduft erfolgten 22 An- 
läufe mit 20 Saugreaktionen, pro Modell also 11 bzw. 10. Das Benzal- 
dehydobjekt erhielt 5 Anläufe mit einem Saugakt und das Acetylaceton- 
objekt 6 Anläufe ohne irgendwelchen Saugversuch. 

Der gleiche Versuch wurde noch öfters mit denselben Modellen, deren 
Duft jedesmal erneuert wurde, wiederholt. Nur erhielten dabei die Nel- 
kenölduftmodelle Zuckerwasserfüllung, während die übrigen leer blieben. 


Protokoll (14. Juni, 22.06—22.12 Uhr): 
1 


2 3 4 
ZuWa — ZuWa — 
NöD Ac.ac.D NöD B.ald.D 


C,Dg,F,Dk  (F)(Dk) Dg, Dg, F F (Dk) 
Protokoll (15. Juni, 14.56—15.06 Uhr): 
1 2 3 


4 
Dg, Dg, C, (Dg) (F)F(C) F,E,C, Dm, (F) (Dm) 
F, Dg, Dm, (Dm)(F)(E) C,E, E, Dk, 


Dm, C, E,E, (Dk) (E) E, Dk 
B E, E, C 
Protokoll (15. Juni, 20.20—22.30 Uhr): 
1 2 3 4 
E,Dg,Dk, (E)F,Dg(C) C,Dg,Dg,  (C)(Dg) 
Dg, Dg, Dg (Dg) C, Dk, Dg,F, (F)F 
Dm 
Bes.m.Sa. : 23 3 21 2 
Bes.o.Sa. : 0 13 0 6 


Ergebnis: Bei den letzten 3 Protokollierungen waren insgesamt auf 
die beiden Nelkenölduftmodelle 44 Anläufe, die alle mit Saugreaktionen 
endeten, das ist also pro Modell 22, gerichtet. Das Benzaldehydduft- 
objekt erzielte unter 8 Anläufen nur zwei Saugakte und das Acetyl- 
acetonduftmodell unter 16 Anläufen drei Saugreaktionen. 

Die Versuchsreihe mit dem Nelkenölduft führte zu dem gleichen Er- 
gebnis wie die mit Rosenwasserduft. Hummeln sind imstande, den Duft 
von Nelkenöl zu perzipieren und Objekte mit diesem Duft von solchen ohne 
diesen oder auch von solchen, die mit anderen Duftstoffen versehen sind, zu 
unterscheiden. 


17* 
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5. Versuch einer Dressur auf Benzaldehydduft. 


Um über ein größeres Untersuchungsmaterial zu verfügen, versuchte 
ich noch Hummeln auf den Geruch von Benzaldehyd zu dressieren, der 
uns dem Bittermandelduft sehr ähnlich erscheint, und den wir als ange- 
nehm empfinden. Das Bittermandelöl besteht ja bekanntlich aus Benz- 
aldehyd und Blausäure. Als Versuchstiere dienten etwa 15 Hummeln, 
die schon vorher bei Versuchen Verwendung gefunden hatten und zuletzt 
auf die Blüten von Lathyrus odoratus dressiert waren. Diesmal benutzte 
ich gelbe Papiertrichter, die aus dem gelben Klebepapier verfertigt 
waren. Alle anderen versuchstechnischen Maßnahmen waren die glei- 
chen wie in den früheren Dressuren. Bei der Protokollierung brachte 
ich zuerst nur die Saugakte und Anläufe bzw. Besuche zu Protokoll, 
ohne darauf zu achten, durch welches Tier der betreffende Saugakt 
oder Besuch erfolgte. Später schien mir dagegen eine individuelle Be- 
obachtung der Tiere nötig zu sein, weshalb ich dann einige Tiere nament- 
lich protokollierte. 

Die Hummeln mußten zunächst auf die Objekte umdressiert werden, 
was den ganzen 29. Juni in Anspruch nahm. Erst nach ltägiger Arbeit 
wurden die Zuckerwassernäpfchen an den Trichtern gefunden und ge- 
leert. Auch am 30. Juni kamen nur Näpfchen ohne Duftstoff zur Ver- 
wendung. Am 1. Juli (13.50 und 20.45 Uhr) erhielten die Tiere zum 
ersten Male Objekte mit dem Dressurduft, also Benzaldehyd vorgesetzt. 
Die Futternäpfchen wurden in der bisherigen Weise geleert, ohne daß sich 
die Duftwirkung irgendwie im Benehmen der Tiere gezeigt hätte. Der 
2. Juli brachte erst eine Fütterung der Tiere auf der Versuchstafel vom 
Vortag und später den ersten Versuch auf eine etwa schon eingetre- 
tene Duftbindung. 


Versuch 16 (2. Juli, 22.30— 22.45 Uhr). 


Das Versuchsbrettchen trug 4 Trichtermodelle, von denen Nr. 1, 2 
und 4 Zuckerwasser und Benzaldehydduft aufwiesen, Nr. 3 dagegen mır 
Leitungswasser und keinen besonderen Duftstoff. 


Protokoll: 1 2 3 4 
ZuWa ZuWa LWa ZuWa 
B.ala.D B.ald.D — B.ald.D 
Bes.m.Sa.: 12 18 14 16 
Bes.o.Sa.: 0 0 2 0 


Das Ergebnis zeigt, daß noch keine Duftbindung eingetreten ist. 
Daraufhin fütterte ich die Tiere auf den gelben Trichtermodellen mit 
Benzaldehyd weiter (3. Juli, 11.13 und 17.25 Uhr) und unterwarf sie 
einem erneuten Versuch. 
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Versuch 17 (3. Juli, 21.50—22.00 Uhr). 
Es kamen wieder 4 Trichtermodelle zur Verwendung, von denen 
Nr. 1, 3 und 4 Zuckerwasser und Benzaldehydduft erhielten, Nr. 2 aber 
nur Wasser und keinen anderen Duftstoff. 


Protokoll: 1 2 3 4 
ZuWa LWa ZuWa ZuWa 
B.ald.D — B.ald.D B.ald.D 
Bes.m.Sa. : 11 10 7 16 
Bes.o.Sa.: 1 4 2 1 


Ergebnis: Obwohl schon am 3. Tage auf Benzaldehydduft gefüttert 
wurde, fand keine Bevorzugung der Objekte mit dem Dressurduft dem 
einen duftlosen Modell gegenüber statt. 

Die Tiere erhielten weiter ihr Zuckerwasser auf 4 durch Benzaldehyd- 
duft ausgezeichneten Objekten (4. Juli 14.40 Uhr), um dann neuerdings 
auf eine Bindung geprüft zu werden. 


Versuch 18 (4. Juli, 21.00-—21.10 Uhr). 
Von 4 Modellen waren diesmal 2, Nr. 1 und 3, mit Zuckerwasser und 
Benzaldehyd versehen und zwei, Nr. 2 und 4, hatten nur Leitungswasser 
und keinen Duftstoff aufzuweisen. 


Protokoll: 1 2 3 4 
ZuWa LWa ZuWa LWa 
B.ald.D — B.ald.D — 
Bes.m.Sa.: 18 14 12 6 
Bes.o.Sa. : 2 7 3 4 


Ergebnis: Von den 35 Anläufen auf die beiden Duftmodelle führten 30 
zu Saugakten, von den 32 Anläufen auf die duftlosen Objekte 20. Das 
Ergebnis läßt aber, solange es noch vereinzelt steht, trotz der erhöhten 
Zahl von Saugakten auf den Duftmodellen den Schluß auf eine Bindung 
der Tiere an den Duftstoff nicht zu, da eine Verteilung der Saugakte im 
Verhältnis 60 zu 40% während eines Versuches noch innerhalb der 
Grenze der Versuchsfehler liegen kann. 

So blieb nichts anderes übrig, als die Tiere geduldig weiter auf den 
Dressurmodellen zu füttern (5. Juli, 11.25 Uhr). Am 5. Juli prüfte ich, 
ob die Tiere wenigstens an die gelbe Farbe gebunden waren. 


Versuch 19 (5. Juli, 17.24—17.34 Uhr). 

Das Versuchsbrettchen trug wieder 4 Modelle, 2 davon, Nr.1 und 3, 
waren aus dem blauen Klebepapier, 2, Nr. 2 und 4, aus dem gelben 
Klebepapier verfertigt. Von jedem der beiden gleichfarbigen Trichter- 
modelle wies 1 Benzaldehydduft, das andere dagegen keinen weiteren 
Geruchsstoff auf. Das gelbe Duftmodell enthielt auch Zuckerwasser, alle 
anderen dagegen Leitungswasser. 







































1 2 4 
Kb Kg Kb Kg 
-- B.ald.D B.ald.D = 
LWa ZuWa LWa LWa 
Bes.m.Sa.: 4 25 3 32 
Bes.o.Sa.: 2 0 2 4 


Kb = Klebeblau, Kg = Klebegelb, die Farben der beiden Klebepapiere 
(siehe unter Methode!). 

Ergebnis: Die beiden gelben Modelle erhielten unbekümmert um den 
Dressurduft 25 und 32 Saugakte. Die höhere Zahl fiel sogar auf das 
Modell ohne den Duft. Auf die beiden blauen Modelle fielen nur 4 bzw. 3 
Saugreaktionen. Die Hummeln wiesen also eine deutliche Farbbindung, 
aber absolut keine erkennbare Duftbindung auf. 

Es tritt so die Frage auf, ob der Benzaldehydgeruch den Tieren über- 
haupt geruchlos erscheint, oder ob er vielleicht doch perzipiert wird, 
aber auf die Tiere gleichzeitig von einer Wirkung ist, die keine Bindung 
zustandekommen läßt. Zur Entscheidung dieses Problems führte ich die 
obigen Dressurversuche weiter. Die Ergebnisse sollen jedoch nur mehr 
tabellarisch angeführt sein. 

Versuch 20. 
Protokoll (5. Juli, 17.54—18.10 Uhr): 
1 


2 3 4 
B.ald.D — B.ald.D _ 
ZuWa LWa ZuWa LWa 
Bes.m.Sa.: 3 17 20 14 
Bes.0.Sa. : 0 6 0 8 


Nach zwei weiteren Fütterurgen (6. Juli 14.45 und 19.00 Uhr) fand 
der folgende Versuch statt, inden: noch Nelkenöl als ein neuer den Tieren 
fremder Geruch auftrat. 


Versuch 21. 
Protokoll (6. Juli, 23.08— 23.20): 
1 2 3 5 
NöD B.ald.D — B.ald.D 
LWa ZuWa LWa ZuWa 
Bes.m.Sa.: 6 16 11 12 
Bes.o.Sa.: 6 1 3 2 


Ergebnis: Die geringste Anzahl von Saugakten fiel auf das Modell mit 
dem neuen ungewohnten Nelkenölduft (6), während zwischen den Saug- 
aktziffern der Benzaldehydobjekte (16 und 12) und der des duftlosen 
Modells (11) kein großer Unterschied ist. 

Auch diese beiden Versuche geben über die physiologische Wirkung 
von Benzaldehyd keinen weiteren Aufschluß. Sie zeigen nur, daß auch 
nach 6tägiger Dressur auf Benzaldehydduft keine chemische Bindung 
zustande kam. Da es mir unwahrscheinlich schien, daß dieser Kohlen- 
wasserstoff, der für uns einen so inteusiven Geruch besitzt, den Hummeln 
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duftlos erscheinen könnte, brachte ich bei den folgenden Versuchen einige 
Hummeln ‚namentlich‘ zu Protokoll. Das obige Gesamtergebnis wäre 
ja auch so verständlich, daß vielleicht ein Teil der Tiere nur die Duft- 
modelle besuchte, der andere dagegen an die duftlosen gebunden wäre. 
Bei einer statistischen Klarlegung der Besuche jedes einzelnen Tieres 
müßte dieses Verhalten gleich zu erkennen sein. Dabei wurde nicht jedes 
Tier individuell protokolliert, sondern nur ein Teil. Deshalb finden sich 
in den Protokollen auch Saugakte und Anläufe vor, die keinen Hinweis 
auf ihre Herkunft tragen. 
Über folgende Tiere wurde namentlich Protokoll geführt: 


C B.agrorum D B.hortorum E B. derhamellus 


Cg B. agrorum F B. spez. 
Ck B. agrorum 
Cr B. agrorum 


Dg B. hortorum 
Dk B. hortorum 
Dm B. hortorum 


Versuch 22. 


Es wurden 4 Modelle aufgestellt, von denen Nr. 1 und 3 Zuckerwasser 
und Benzaldehyd, Nr. 2 und 4 nur Leitungswasser enthielten. 


Protokoll (7. Juli, 13.27—13.40 Uhr): 


1 2 3 4 
ZuWa LWa ZuWa LWa 
B.ald.D — B.ald.D _ 
+++++ + O+ + + +++++ +++++ 
+++++ O+0O+0O + + Dg+ + OO+ + + 
+ +++++ +++++ +++++ 
+ + +O+ + + CkO + + O+(Ck) 
+ + + (Ck)O 
Protokoll (7. Juli, 20.20—20.42 Uhr): 
+Ck++E + (Ck)+ OO + Ck+ + O + + + (Ck)O 
DmDm Ck+ + (Dm)(Dm)++O DmDm+++ +(Dm)+ + + 
+++++ 00000 + + + O+ Dm+O+0O 
++++ + O+ + 
Protokoll (8. Juli, 20.25—20.45 Uhr): 
+++++ ECk+ ++ OE+++ O+O++ 
+++++ +O+0O+ Dk Dk+ Dk+ + + O+Dk 
E+ + Dg+ OO+O+ OÖ DkOOO+ 
++ (Dk)ODg+ Dg O(EXDk)Ck)Dg 
+ 
+ = Bes.m.Sa.; © = Bes.o.Sa. 
Bes.m.Sa.: 43 35 44 40 
Bes.o.Sa.: 0 27 5 22 


Bei den duftlosen Modellen wurden die Näpfchen am 8. Juli gegen neue aus- 
gewechselt, um nicht irgendwelche störende Einflüsse infolge von Beschmutzung 
durch die Tiere zu erhalten. 

Ergebnis: Von den 92 Anläufen auf die Benzaldehydmodelle führten 
87 zu Saugakten, während von den 124 Anläufen auf die Objekte ohne 
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besonderen Duftstoff 75 mit Saugreaktionen endeten. Den Modellen 


ohne Duft wurde offenbar etwas mehr Beachtung geschenkt, wenngleich 
auch weniger Saugakte dort stattfanden. 
Für die Auswertung der Individualstatistik bedarf es eines noch 
größeren Versuchsmateriales. 
Versuch 23 (9. Juli, 18.55—19.25 Uhr). 


Diesmal erhielten die Tiere nur 2 Modelle vorgesetzt, von denen 1 mit 
Duft versehen war. 


Protokoll: 1 2 
ZuWa LWa 
B.ald.D —- 
OEO++++++E + O(E)OOO+ + + + 
OlE)Cr+ + CkCr+ Cr(Cr) + (Ck)+ OO+ O(Cr)Ck+ 
+ CgCr+ + Cr+ +++ Cr(Cr)FO(Cr)+ (Cr)O+ Cg 
(D)(Dm)+ + F+ FFDkCk OOO+ + Dk(Dm)OFF 
+ (Dk) Dm(F) Dm(F) Ck(Dk)(F) 
Bes.m.Sa.: 34 23 
Bes.o.Sa.: 8 24 


Ergebnis: Von den 42 Anläufen auf das Duftmodell führten 34 zu 
Saugakten, von den 47 Anläufen auf das ,,duftlose“‘ Modell nur 23. 

In einem weiteren Versuch sollte der Benzaldehydduft anderen Duft- 
stoffen in seiner Wirkung gegenübergestellt werden. 


Versuch 24 ($. Juli). 


4 Trichtermodelle kamen wieder zur Verwendung. Nr. 1 erhielt 
Nelkenölduft, Nr. 2 Benzaldehydduft, Nr. 4 Xylolduft und Nr. 3 blieb 
ohne Duftstoff. Das Benzaldehydnäpfehen wurde mit Zuckerwasser 
gefüllt, alle anderen mit Leitungswasser. 


Protokoll (22.30—22.45 Uhr): 
1 


2 3 4 
LWa ZuWa LWa LWa 
NöD B.ald.D wi Xylol 
+ + 000 O+ O+ + (De)O++O OOOO 
+ FOFO O(Ck)O(Dm) + O+O+ + + O+ + 
O+ (Dm) Dm  (Dm)CC(Cr) + + + O+ O+DDCk 
(Cr) 0+ O00 (Ck)+ Dm 
++FOO (Dm) 
D+ Ck+ Ck 
F Dm+ Dm F 
(C)+ (Cr) 
Bes.m.Sa. : 7 5 . 24 10 
Bes.o.Sa.: 8 8 14 9 


Der Neikenölduft von Nr. 1 war sehr intensiv. Er hat den Benzaldehydduft 
(für meine Nase!) übertönt. Aus diesem Grunde wiederholte ich den Versuch 
nach ein Paar Minuten, entfernte aber zuvor das Objekt mit dem Nelkenölduft. 
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Protokoll (23.50—24.02 Uhr): 
1 


2 3 
ZuWa LWa LWa 
B.ald.D — Xylol 
- +Ck++Ö O+ (Dk)+ + 
(Ck)O+ CkO 
+ Ck Dk+ + 
te 
Bes.m.Sa.: 1 12 3 
Bes.o.Sa. : 0 4 2 


Ergebnis: 14 Anläufe galten dem Benzaldehydmodell, 6 davon führten 
zu Saugakten. Das duftlose Modell erhielt 54 Anläufe, darunter 36 Saug- 
akte, das Nelkenölduftobjekt 15 und 8 und das Xylolduftmodell 24, dar- 
unter 13 Saugakte. Die maximale Besuchsziffer fiel auf das duftlose 
Modell. 

Es seien noch die Protokolle 2 weiterer Versuche angeführt: 


Versuch 25. 
Protokoll (10. Juli, 15,45—16.20 Uhr): 
1 2 3 4 
LWa ZuWa LWa ZuWa 
— B.ald.D _ B.ald.D 
O+ Cr Cr+ +++EDg + O(F)OCr + + Cr+ + 


E (E) Dg F+ (Ck) CgCk+Ck CrDk+EDg + (Dk) Dg Cr Dg 
CkOCk Cg+ (C)Dg DDD (E)O(Cr) Dg Dg CrCk++Cg 


OC C Dg D Ck Ck OOO + (Ck) + Ck+ + + 
(D) (Dg) Ck (Ck) CO(D) D D D(D)DDD 
DD(Dg)(D)(Ck) (D) Cg Ck 
(Ck) 
Bes.m.Sa.: 17 14 15 25 
Bes.o.Sa.: 7 3 16 3 
Versuch 26. 
Protokoll (10. Juli, 21.45—22.06 Uhr): 
1 2 3 4 
ZuWa LWa ZuWa LWa 
B.ald.D _- B.ald.D — 
+ (Ck)+(Ck)+  (T)OCk Ck+ T Ck+ Ck+ O+(T)+(T) 
EEO O+ O(E) (E) ++ECkCk Ck+ + + + 
OO +E+O+ E+++0O 
Bes.m.Sa. : 5 4 14 11 
Bes.o.Sa. : 3 8 1 7 


Ergebnis der Individualstatistik: Wir haben früher schon einmal die 
Möglichkeit erwähnt, daß das Ergebnis der obigen Versuche auch folgen- 
dermaßen bedingt sein könnte. Die Tiere nehmen zwar den Duftstoff 
eindeutig wahr, es treten aber in der Reaktion auf diesen Duftstoff er- 
hebliche individuelle Schwankungen auf. Ein Teil der Tiere kann durch 
den Duft angezogen werden und an ihn gebunden sein, ein anderer da- 
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gegen kann von ihm abgestoßen werden und so an die duftlosen Modelle 
gebunden sein. Zur Entscheidung dieser Frage dient die beigegebene 
Tabelle, die die Saugakte der protokollierten Tiere aus den Versuchen 22 
mit 26 enthält. Wenn man die Saugaktziffern jedes einzelnen Tieres auf 
Duftmodellen und duftlosen Modellen miteinander vergleicht, so ergeben 
sich hier ungefähr die gleichen Zahlen. Keines der Tiere zeigte, daß es nur 
das eine oder das andere Modell besuchen würde. Alle saugten auf Duft- 
modellen und duftlosen Objekten. Wenn Tier Cg auf den Duftmodellen 4, 
auf duftlosen dagegen nur 2 Saugakte vollbringt, so läßt sich bei dem ge- 
ringen Wert der Vergleichszahlen daraus kein Schluß ziehen. Dieselbe 
Überlegung gilt auch für Tier E und F, von denen das eine auf den Duft- 
modellen, das andere auf den duftlosen Objekten mehr Saugakte erzielte. 


Tabelle 1. Die Beteiligung der einzelnen Hummeln an den Versuchen 22 mit 26. 
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Die Ziffern geben die in dem betreffenden Versuch erfolgten Saugakte an. 


Tabelle 2. Zusammenstellung der in den Versuchen 18, 20, 22, 23, 25 und 26 
erfolgten Besuche mit und ohne Saugakt. 
































“oon =e Ohne Duft und Leitungswasser 
Versuch 
Sa. Anl. + Bes. Sa. Anl. + Bes. 
18 30 5 20 11 
20 23 0 31 14 
22 87 5 75 49 
23 34 8 23 24 
25 39 6 32 23 
2 19 4 15 15 
Summe 232 28 196 136 
In % der Gesamt-Summe 89 11 59 41 
Gesamt-Summe 260 332 
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Wird Benzaldehydduft von den Hummeln wahrgenommen, und warum 
tritt bei der Fütterung mit diesem Duft keine chemische Bindung auf? 

Auch die individuelle Protokollierung hat uns zu keinem Ergebnis in 
unserer Fragestellung geführt, ob Benzaldehyd für die Hummeln geruchlos 
sei. Wir wollen Tabelle 2 betrachten, die uns sämtliche miteinander ver- 
gleichbaren Ergebnisse der Dressur auf Benzaldehyd nochmals vor Augen 
führt. Verglichen können natürlich nur Versuche mit der gleichen Frage- 
stellung und der gleichen Versuchsanordnung werden. Deshalb konnten 
die Versuche 19, 21 und 24 in dieser Tabelle nicht berücksichtigt werden. 
In den in der Tabelle angeführten Versuchen war stets die gleiche Anzahl 
von duftenden und duftlosen Modellen verwendet. Die Duftobjekte 
wurden insgesamt 260mal beachtet. In 232 Fällen erfolgten Saugakte 
und in nur 28 Fällen kehrten sich die Tiere vorher von den Objekten ab. 
Auf hundert umgerechnet erfolgten in 89% der Anläufe auch Saugreak- 
tionen. Die ,,duftlosen‘* Modelle erzielten insgesamt 332 Anläufe, also 
sogar noch mehr als die Duftmodelle, aber nur 196 führten zu Saugak- 
ten, in 136 Fällen wandten sich die Tiere vorzeitig wieder ab. Dies ent- 
spricht einem Prozentwert von 59 bzw. 41%. Wenn auch die absoluten 
Werte für die Saugakte auf duft- und duftlosen Modellen (232 und 196) 
von derselben Größenordnung sind, so differiert deren Prozentwert der 
Gesamtanläufe doch sehr wesentlich. Eine Verteilung von 89 zu 11% und 
auf der anderen Seite von 59 zu 41% kann unmöglich innerhalb der 
Grenze der Fehlerquelle liegen. Bei einer gleichartigen Beachtung der 
duftlosen und der Duftobjekte bzw. bei einer Verwechslung der beiden, 
wie dies der Fall wäre, wenn Benzaldehyd für die Hummeln duftlos wäre, 
müßten aber beide Modelle eine annähernd gleiche prozentuale Verteilung 
der Anläufe und Saugakte aufweisen können. Da dies aber nicht der Fall 
ist, müssen die Tiere zwischen den beiderlei Modellen einen Unterschied 
finden, der sie zu ihrem verschiedenen Verhalten veranlaßt. Die An- 
wesenheit von Zuckerwasser in den Näpfchen der Duftmodelle und das 
Fehlen in denen der duftlosen Modelle kann, wie wir schon wiederholt 
festgestellt und aus mehreren Protokollen ersehen haben, dafür nicht 
verantwortlich gemacht werden, weil das Zuckerwasser ja erst nach schon 
vollzogener Saugreaktion von den Tieren erkannt wird. Es bleibt also 
nur die eine Annahme übrig, daß das verschiedene Verhalten der Tiere 
bei den Modellen durch die Anwesenheit des Benzaldehydduftes bedingt 
ist, und daß die Hummeln diesen Geruch eindeutig wahrnehmen können. 

Mit dieser Annahme taucht sofort die Frage auf: warum lassen sich 
die Hummeln, wenn sie Benzaldehydduft wahrnehmen können, nicht 
darauf dressieren, während sie sich an Rosenwasserduft und Nelkenöl- 
duft ,,binden“ lassen? Ich glaube die Frage dahin beantworten zu 
müssen, daß der Benzaldehydduft auf die Tiere eine abstoßende Wirkung 
ausübt. Deshalb versuchten sie stets, ob nicht doch auch die duftlosen 
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Modelle Zuckerwasser enthielten. Da dies aber nie der Fall war, blieb 
ihnen nichts anderes übrig, als das Zuckerwasser aus Näpfchen mit ab- 
stoBendem Geruche zu holen. Das Protokoll von Versuch 24 ist in diesem 
Zusammenhang sehr instruktiv! Die Tiere kümmerten sich dabei um den 
Benzaldehydduft nicht mehr, als um den fremden Nelkenöl- und Xylol- 
duft. Sie stürzten sich aber lebhaft auf das duftlose Modell und ver- 
wechselten dies nicht mit dem Dressurduftobjekt. 

Für die abstoßende Wirkung des Benzaldehydduftes konnte ich in 
einer später durchgeführten Versuchsreihe direkte experimentelle Un- 
terlagen erhalten. Als Tiere benutzte ich dazu etwa 17 Hummeln, die 
vorher gleichzeitig an blaue und gelbe Trichtermodelle gebunden waren 
(siehe Kucter 1931). Diese Tiere, die in noch keinem Versuche irgend- 
einen Duftstoff vorgesetzt bekommen hatten, bedachte ich am 21. Sep- 
tember 14.45 Uhr mit 4 gelben Trichtermodellen, die alle Zuckerwasser ent- 
hielten. Nr. 1 und 3 wiesen außerdem noch Benzaldehydduft, Nr.2 und 4 
Nelkenölduft auf. Die Hummeln saugten hauptsächlich aus den Modellen 
mit dem Nelkenölduft, während die Benzaldehydduftobjekte nur wenige 
Besucher erhielten. Eine Wiederholung der gleichen Fütterung um 
19.15 Uhr ergab das gleiche Bild. Vor Beginn erneuerte ich noch den 
Benzaldehydduft, um ihn hinreichend intensiv wirken zu lassen. Er über- 
traf dabei an Intensität sicherlich den Nelkenölduft. Das Ergebnis war, 
daß die beiden Zuckerwassernäpfchen an den Nelkenölmodellen von den 
Tieren zweimal geleert wurden, die beiden Benzaldehydnäpfchen da- 
gegen, obwohl sie das gleiche Zuckerwasser enthielten, gefüllt blieben. 

Bei diesen beiden Fütterungen führte ich keine quantitative Sta- 
tistik, da ich zunächst gar nicht die Absicht hatte, dieser Frage nachzu- 
gehen. Durch den obigen Befund veranlaßt, unternahm ich nun folgenden 


Versuch 27 (21. September, 21.45— 21.55 Uhr). 


Ich setzte den Tieren 4 neue Trichtermodelle vor, deren Näpfchen alle 
mit Leitungswasser gefüllt waren. Modell 4 blieb duftlos, von den an- 
deren erhielt jedes einen anderen Duftstoff und zwar Nr. 1 Acetylaceton, 
Nr. 2 Benzaldehyd und Nr. 3 Nelkenöl. 


Protokoll: 1 2 3 4 
LWa LWa LWa LWa 

Ac.ac.D B.ald.D NöD — 

Bes.m.Sa. : 5 2 20 24 

Bes.o.Sa.: 8 4 2 9 


Ergebnis: Von allen drei gebotenen Duftstoffen hat der Benzaldehyd 
bei weitem am wenigsten Saugakte (2) erhalten im Gegensatz zum duft- 
losen Objekte (24) und dem Nelkenölmodell (20). Gering, aber immerhin 
noch beträchtlich höher war die Beachtung des Acetylacetonduftes, auf 
den die Tiere auch, wie später noch gezeigt werden soll, dressierbar sind. 
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Dieser Befund verstärkt das oben schon gewonnene Ergebnis, daß 
Benzaldehydduft von den Hummeln sehr wohl wahrgenommen wird, daß 
er aber eine abstoßende Wirkung auf sie ausübt, so daß bei Dressurver- 
suchen nicht das übliche eindeutige Bild entsteht. 

Die obige Versuchsreihe erinnert sehr an das Ergebnis, das v. Friscu 
bei der Dressur der Honigbiene auf den Geruch von Skatol erzielte. Die 
Statistik des Besuches der Skatolduftkästchen im Gegensatz zu anderen 
ebenso geformten aber duftlosen Kästchen ergab auch kein klares Bild. 
Der Nachweis, daß Skatol für die Bienen tatsächlich einen deutlichen Ge- 
ruch hat, mußte ebenfalls auf UmWwegen erbracht werden. 

Die abstoßende Wirkung des Benzaldehydduftes ist insofern noch in- 
teressant, als KNUTH von Polygonatum officinale Auu., einer Hummel- 
blume, angibt, daß sie nach bitteren Mandeln duftende Blüten besäße. 
Ich selbst habe den Duft dieser Blüten leider nicht mehr in der Erinne- 
rung, so daß ich keine Angaben dazu machen kann. Eine für das kom- 
mende Jahr geplante Untersuchung soll darüber Aufschluß geben. Sollte 
wirklich der Duft dieser Pflanze auf die Hummeln die gleiche Wirkung, 
wie Benzaldehyd haben, so läge hier der merkwürdige Fall eines ab- 
stoßend wirkenden ‚„Anlockungsfaktors‘ vor, ein Beispiel, das wenig für 
die Entwicklung des Blütenduftes durch Selektion sprechen würde. 


6. Gleichzeitige Dressur auf zwei Duftstoffe. 
Nelkenöl und Acetylaceton. 

Bekanntlich gehören die Hummeln zu den blumensteten Besuchern, 
d. h. sie besuchen auf ihren Flügen gewöhnlich nur eine Pflanzenart. 
Dieser Auffassung, die schon seit einigen Jahrzehnten zum gefestigten 
Tatsachenschatz der Blütenökologie gehört, trat vor einiger Zeit HuLK- 
KONEN (1927) gegenüber. Er konnte durch umfangreiche Beobachtungen 
feststellen, daß in Südfinnland viele Hummeln auf ihren Flügen zwei und 
mehrere Blumen von oft ganz verschiedenem Bau und verschiedener 
Farbe immer wieder aufsuchten. HULKKONEN schloß aus diesem Befund, 
daß sich die Tiere auf ihren Flügen offenbar nicht nach der Farbe richten 
könnten. In Versuchen, die ich an anderer Stelle veröffentlicht habe 
(Kuazer 1931), konnte ich zeigen, daß sich Hummeln gleichzeitig zwei 
Farben, Gelb und Blau, ‚‚merken‘‘ können und diese auf ihren Futter- 
flügen vor andersfarbigen Objekten bevorzugen. Damit erweist sich 
HULKKoNENns Schluß als irrig, und wir können gerade im Gegenteil be- 
haupten, daß dieses Verhalten der Tiere ein Ausfluß ihres hochentwickel- 
ten Farbensinnes und vor allen Dingen ihres ausgezeichneten Farben- 
gedächtnisses ist. Nun gesellt sich allerdings wohl bei allen Blüten zur 
Farbe noch ein gewisser Duft. Wenn wir auch gewohnt sind (auch in 
blütenbiologischen Darstellungen!) viele Blüten als geruchlos zu bezeich- 
nen, so können wir doch wohl bei allen Pflanzen (wenigstens bei all denen, 
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«die ich daraufhin untersucht habe) einen schwachen, aber in den meisten 
Fällen für die betreffende Pflanze typischen Geruch wahrnehmen. Dieser 
Blütenduft geringer Intensität scheint mir bisher sehr wenig beachtet 
worden zu sein. Wie wir aus späteren Untersuchungen noch ersehen wer- 
den, spielt dieser Duft beim Blütenbesuch der Hummeln eine große Rolle. 
Er entscheidet bei dem an eine Blüte von fernher angeflogenen Tier über 
Besuch oder Nichtbesuch. In den oben angeführten Fällen von Doppel- 
bindungen an zwei verschiedene Blüten, wie sie HULKKONEN in so großer 
Anzahl in Südfinnland beobachtet hat, wird also nicht nur die Farbe von 
Bedeutung sein, sondern auch der Duft. Es liegt so die Frage nahe, wie 
sich Hummeln zwei verschiedenen Duftstoffen gegenüber verhalten, die 
beide für sie ein Merkzeichen für Nahrung sind. Können sie sich die beiden 
verschiedenartigen chemischen Reize, die beide für sie das gleiche bedeuten, 
merken, und können sie die beiden aus anderen Duftstoffen herausfinden ? 

Die Untersuchung führte ich mit den Tieren durch, die die oben er- 
wähnte gleichzeitige Dressur an Gelb und Blau durchgemacht und im 
Versuch 27 dieser Arbeit Verwendung gefunden hatten. 

Nach Versuch 27 bekamen die Tiere noch am gleichen Tage (21. Sep- 
tember, 21.55 Uhr) auf gelben Trichtermodellen mit Nelkenölduft Zucker- 
wasser. Am 22. September, 14.15 Uhr erhielten sie vier Objekte, die alle 
Zuckerwasser aufwiesen, vorgesetzt. Zwei davon hatten Nelkenöl-, eines 
Benzaldehyd- und eines Acetylacetonduft. Mit Ausnahme des Benzal- 
dehydduftobjektes, das von den Tieren unberücksichtigt blieb, mußten 
die Näpfchen während der Fütterung des öfteren mit frischem Zucker- 
wasser gefüllt werden. Aus dem Verhalten der Tiere zum Benzaldehyd- 
duft geht wieder deutlich dessen abstoßende Wirkung hervor. Die gleiche 
Fütterung wurde 20.15 wiederholt, nur erhielt diesmal das Benzaldehyd- 
modell nur Leitungswasser als Füllung. Nach kurzer Zeit prüfte ich, ob 
wohl schon eine Duftbindung eingetreten sei. 


Versuch 28 (22. September, 21.35—21.45 Uhr). 


In der üblichen Weise fanden vier gelbe Trichtermodelle Verwendung, 
die alle mit Leitungswasser gefüllt waren. Als Duftstoffe benutzte ich 
Lathyrus odoratus-Duftvaseline, Nelkenöl, Acetylaceton und Benzalde- 
hyd. Die Lathyrus odoratus-Duftvaseline hatte einen intensiven Geruch 
nach den Blüten unserer Gartenwicke und war gelegentlich anderer Ver- 
suche, über die später (KusLer, Bl.ök.Unt. IV) berichtet werden soll, 
nach folgender Methode hergestellt. 

Mehrere frische Blüten von Lathyrus odoratus wurden etwa eine halbe Stunde 
lang in geschmolzener weißer Vaseline bei 60—70° auf dem Wasserbad erhitzt. 
Die erkaltete Vaseline wurde mit Alkohol ausgezogen, um eine Duftlösung zu 
erhalten. Da aber der alkoholische Auszug nur einen schwachen, der Vaseline- 
rückstand dagegen einen sehr intensiven Lathyrus-Duft aufwies, verwendete ich 
diese Duftvaseline für meine Versuche. Der Geruch dieser Vaseline war so natur- 
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echt, daß er von den Hummeln bei anderen Versuchen mit dem Geruche frischer 
Blüten verwechselt wurde. Ein Fettgeruch hatte also keine beeinflussende Wir- 
kung. Die Tiere beteiligten sich an dem Versuche nur schwach. Sie schienen 
keinen besonderen Nahrungstrieb mehr zu besitzen. 


Protokoll: 1 2 3 4 
LWa LWa LWa LWa 
Lath.D NöD Ac.ac.D B.ald.D 
Bes.m.Sa.: 9 21 1 2 
Bes.o.Sa. : 6 7 8 3 


Ergebnis: Die meisten Saugakte fallen auf das Modell mit dem Nelken- 
ölduft, auf dem ja auch am öftesten gefüttert wurde. Auffallend stark 
ist die Beachtung des Lathyrus-Duftes, gering die des Acetylacetons. Die 
beiden Saugreaktionen auf dem Modell mit Benzaldehydduft stammten 
von ein und demselben Tier. Während bei der Wirkung von Farben auf 
die Hummeln von einer Bevorzugung einer Farbe durch die Tiere nicht 
gesprochen werden kann, scheinen Duftstoffe in verschiedener Weise die 
Hummelpsyche zu beeinflussen. Ließ die vorhergehende Versuchsreihe 
schon eine abstoßende Wirkung des Benzaldehydduftes erkennen, so 
scheint der Lathyrus-Duft umgekehrt den Tieren ‚angenehm‘ zu sein, 
während Acetylaceton zweifellos gerade auch keine allzu anziehende 
Kraft ausübt. Vielleicht hängt dies auch damit zusammen, daß Lathyrus- 
Duft als ein echter Blütenduft mit in den ,,Erfahrungsschatz‘ der Tiere 
gehört, während in der Natur nicht frei vorkommende Stoffe den Tieren 
fremd sind und so abstoßend wirken könnten. 

Am nächsten Tage setzte ich den Tieren (23. September) zweimal 
(12.00 und 15.00 Uhr) je vier Modelle mit Zuckerwasser vor, von denen 
„wei Nelkenöl und zwei Acetylaceton als Duftstoff zeigten. Der folgende 
Versuch sollte über das etwaige Zustandekommen einer Doppelbindung 
Aufschluß geben. 


Versuch 29 (23. September 19.10—19.20 Uhr). 


Es wurden fünf neue Modelle geboten, deren Näpfchen Leitungs- 
wasser enthielten. Jedes Objekt bekam einen anderen Duft, der von fol- 
genden Stoffen herrührte: Nelkenöl, Benzylalkohol, Xylol, Acetylaceton 
und Monobrombenzol. 


Protokoll: ] 2 3 4 5 
LWa LWa LWa LWa LWa 
NöD B.alk.D XylolD Ac.ac.D Br.B.D 

3es.m.Na.: 24 0 12 39 14 

Bes.o.Sa.: 3 2 13 3 4 


Ergebnis: Von 42 Anläufen auf das Acetylacetonduftmodell erfolgten 
in 39 Fällen Saugakte. An zweiter Stelle kam das Nelkenölduftmodell 
mit 27 Anläufen, darunter 24 Saugakten. Dagegen führten von den 25 An- 
läufen auf das X ylolmodell nur 12 zu Saugreaktionen, von den 18 auf das 
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Brombenzolobjekt nur 14 und von den 2 auf das Benzylalkoholmodell 
keiner zum Saugakt. Wenn auch die Streuung begreiflicherweise noch 
groß ist, so ist doch eine Bevorzugung der beiden Dressurduftstoffe den 
anderen gegenüber offensichtlich. 

Die Hummeln wurden weiterhin auf den gelben Trichterobjekten mit 
Nelkenöl- und Acetyiacetonduft gefüttert. Am 24. September erhielten 
sie ebenfalls (wie am Vortage) zweimal (15.00 und 19.00 Uhr) in der be- 
schriebenen Aufmachung Zuckerwasser. Später fand eine erneute Duft- 


prüfung statt. 


Versuch 30 (24. September, 20.50—20.58 Uhr). 


Fünf Trichtermodelle waren mit Leitungswasser gefüllt. Jedes Objekt 
erhielt einen anderen Duftstoff: Nr. 1 Benzaldehyd, Nr. 2 Acetylaceton, 
Nr. 3 Nelkenöl, Nr. 4 Brombenzol und Nr. 5 Mononitrobenzol. Die Tiere 
waren während des Versuches wenig lebhaft und setzten sich bald wieder 
zur Ruhe. Trotzdem konnten folgende Resultate erzielt werden: 


Protokoll: 1 2 3 4 5 
LWa LWa LWa LWa LWa 
B.ald.D Ac.ac.D NöD Br.ben.D Ni-ben.D 
Bes.m.Sa.: 0 6 8 1 0 
Bes.o.Sa. : 2 3 6 4 1 


Ergebnis: Auf das Nelkenölduftmodell zielten 14 Anläufe, wovon 
8 zu Saugakten führten. Das Acetylacetonmodell erhielt 9 Anläufe, 
6 davon endeten mit Saugreaktionen. Sonst wurde im ganzen Versuch 
nur noch auf dem Objekt mit dem Brombenzolduft ein Saugakt aus- 
geführt. Brombenzol erhielt auch im vorhergehenden Versuch nach den 
Dressurduftstoffen die höchste Anzahl von Saugreaktionen. Vielleicht 
empfinden die Hummeln zwischen ihm und einem der Dressurstoffe eine 
geruchliche Ähnlichkeit. Eindeutig kann aber festgestellt werden, daß 
die Versuchstiere Nelkenöl- und Acetylacetonduft sicher vom Dufte des 
Benzaldehyds, Brombenzols und Nitrobenzols unterscheiden können. 
Diese Fähigkeit setzt schon verwickelte psychische Vorgänge und Aus- 
wertungen von individuellen Erfahrungen voraus. 

Bevor wir aber dieses Versuchsergebnis von der gleichzeitigen Dressur 
auf zwei Duftstoffe als einwandfrei bezeichnen, müssen wir noch mit einer 
Möglichkeit rechnen, die zu einer ähnlichen Versuchsstatistik führen 
könnte, die aber dann anders begründet läge. Es könnte doch in der 
obigen Versuchsanordnung, wo auf zwei Duftstoffe dressiert worden ist, 
sich sehr leicht ein Teil der Tiere an den einen, ein anderer an den anderen 
Duftstoff gewöhnt haben. Jedes einzelrie Tier wäre so nur an einen Duft- 
stoff gebunden. Dieser Erklärungsversuch kann mindestens ebensoviel 
Wahrscheinlichkeit beanspruchen, wie der mit der Doppelbindung. Das 
summarisch durchgeführte Protokoll läßt dies natürlich nicht erkennen, 
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da es auf die Einzelhandlungen der Tiere nicht eingeht. Aus diesem 
Grunde führte ich noch eine weitere Untersuchung durch, bei der ich das 
Benehmen einzelner gekennzeichneter Tiere protokollierte. An dem Ver- 
suche beteiligten sich die Tiere: 

Br = B. lapidarius, C = B.agrorum, 

Bs — B. lapidarius, Dw= B. hortorum. 

Bg = B. lapidarius, 

Dem Versuche gingen eine Fiitterung der Tiere am 25. September, 
14.40 Uhr auf Modellen mit den beiden Duftstoffen und ein Versuch 
(18.45 Uhr), der die Farbbindung prüfen sollte, und bei dem nur Nelkenöl 
als Duft Verwendung fand, voraus. 


Versuch 31 (25. September, 24.10—24.23 Uhr). 


Von vier Trichtermodellen wurden zwei mit Nelkenöl- und zwei mit 
Acetylacetonduft versehen. Die Näpfchen enthielten durchwegs Lei- 
tungswasser. Der Versuch wurde mit den oben erwähnten fünf Tieren 


durchgeführt. 
Protokoll: 1 2 3 4 
LWa LWa LWa LWa 
NöD Ac.ac.D NöD Ac.ac.D 
Bg, Dw, Bg, (Bg)(Dw)Br (Br) Bs, Br, (Dw) (Bg) Br 
Br, Br (Br) Dw (Br)(Br) C (Br) (C) Dw 
(Bs) Bs (Bs) (Bs) (C) 
Bes.m.Sa.: 6 a 4 3 2 
Bes.o.Sa. : 2 7 1 4 


Ergebnis: Die Tabelle zeigt die Tabelle3. Zusammenstellung der in Ver- 
Saugakte jedes einzelnen Tieres such 31 von den einzelnen Tieren ange- 
i tellte kte. 
auf den beiderlei Duftmodellen. “ n Sauga 

















Die Hummel Bg ging einige Stun- zo Saugakte auf Napéchen mit 
den nach dem Versuche zugrunde, NöD Ac.ac.D. 
so daß ihr Benehmen nicht mehr Br 3 2 
schwer ins Gewicht fällt. Die Bs 2 2 
Werte für die Saugreaktionen für Bg 2 0 
die einzelnen Tiere an den beiden Cc 1 0 
Duftmodellen entsprechen sich Dw 1 2 


also ungefähr. Die Tiere Br, Bs, 

Dw besuchen die beiden verschiedenen Objekte ohne erkennbaren Unter- 
schied. Auch wenn Tier C auf dem Nelkenölduftmodell einmal saugt, 
auf dem Acetylacetonobjekt dagegen keinmal, so kann dies nicht als ein 
Gegenargument zu den anderen Befunden aufgefaßt werden. Der Ver- 
such hat also gezeigt, daß die Hummeln tatsächlich die beiden Duft- 
modelle unterschiedslos aufsuchen und nicht etwa zum Teil nur an den 
einen, zum Teil an den anderen Geruch gebunden sind. 

Planta Bd. 16. 18 
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Schlußbetrachtung: Damit sind die beiden Fragen, die wir an den 
Anfang dieser Versuchsreihe gesetzt haben, hinreichend beantwortet. Die 
Hummeln können sich zwei Duftstoffe, die dieselbe Assoziation eingegangen 
haben, gleichzeitig ‚merken‘ und mit ziemlicher Sicherheit aus anderen 
ihnen neuen Geruchsstoffen herausfinden. Daß hierbei eine größere Streu- 
ung, d. h. eine größere Anzahl von Fehlern vorhanden ist als bei der 
Dressur auf einen Duftstoff, kann bei der doch sehr schwierigen Aufgabe 
nicht verwundern. Doch ist das Gesamtergebnis einwandfrei sicherge- 
stellt. Inwieweit eine derartige chemische Doppelbindung auch beim Be- 
such von echten Blüten verschiedener Arten neben der Doppelfarbbin- 
dung noch auftritt, habe ich bis jetzt noch nicht nachweisen können. 
Doch sind diesbezügliche Untersuchungen geplant. 


7. Wirkt Duft als ein „Lockmittel‘“ ? 


Die ältere Blütenbiologie stellte sich die Wirkung von Farbe und Duft 
im Sinne einer Anlockung vor. Beide müssen ziemlich auffällig sein, um 
dadurch möglichst viele vorbeifliegende Tiere auf sich zu lenken. In 
früheren Untersuchungen konnten wir zeigen, daß diese Auffassung für 
die Farbe größtenteils nicht richtig ist. Die allermeisten Blütenbesuche 
werden von Hummeln ausgeführt, bei denen schon eine Bindung an die 
betreffende Blume zustande gekommen ist. Für sie hat die Farbe nur 
mehr die Bedeutung eines — allerdings in die Ferne wirkenden — Merk- 
zeichens und nicht mehr. Wie weit aber Tiere, die noch auf der Suche 
nach einer geeigneten Nahrungsquelle sind, durch die Farbe auf Blüten 
„angelockt‘‘ werden, bedarf noch einer gründlichen Untersuchung. Für 
den Duft blieben beide Fragen noch offen. Daß es sich dabei nur um 
eine ,,Anlockung“ auf allernächste Nähe, also einen Nahfaktor handeln 
könnte, geht aus den früheren Ausführungen und insbesondere aus dem 
nächsten Abschnitt hervor. So stellte ich mir die Frage, wie sich Hum- 
meln, die einige Zeit lang auf duftlosen Modellen gefüttert wurden, solchen 
Objekten gegenüber verhielten, die plötzlich irgendeinen intensiven Duft- 
stoff aufwiesen. Leider steht mir über dieses Problem nur eine kleine 
Versuchsreihe mit zwei Duftstoffen zur Verfügung. Da sie aber ein ein- 
deutiges Ergebnis zeigt, sei sie hier wiedergegeben. 

Zwei B. terrestris (I und IT) wurden am 30. Mai eingefangen und all- 
mählich an die blauen Trichter gewöhnt. Duftstoffe wurden keine ver- 
wendet. Am 4. Juni zeigte ein Versuch, daß die Tiere an die blaue Farbe 
der Trichtermodelle gebunden waren, ihre Futterobjekte also optisch 
fanden. Ich wollte nun prüfen, ob durch diese Fütterung auf ,,duftlosen“ 
Modellen aucn eine Bindung ,,duftlos‘‘ zustande gekommen ist. oder wie 
sich diese H unmeln duftenden Objekten gegenüber benähmen. 








Blütenökologische Untersuchungen mit Hummeln. III. 261 


Versuch 32 (5. Juni, 16.30—16.45 Uhr). 
Es kamen vier blaue Trichtermodelle zur Aufstellung, von denen drei 
Zuckerwasser (Nr. 1, Nr. 3 und Nr. 4) enthielten und eines (Nr. 2) Zucker- 
rosenwasser. Das Objekt Nr. 4 erhielt Nelkenölduft. 


Protokoll: 1 2 3 4 
ZuWa ZuRoWa ZuWa ZuWa 
— RoD — NöD 
IL (II) I, 14, EE, HI 1, 26, Th (I) (II) 
Bes.m.Sa. : 1 4 3 0 
Bes.o.Sa.: 1 0 0 2 


Ergebnis: Auf dem Modell mit dem Nelkenölduft fand kein Saugakt 
statt, während das Rosenwasserduftobjekt doppelt so viele Saugreak- 
tionen aufzuweisen hatte als jedes ,,duftlose“‘ Modell. 


Versuch 33 (5. Juni, 23.45—24.00 Uhr). 

Der Versuch hat die gleiche Fragestellung wie der vorhergehende. Es 
waren wieder vier neue Modelle in Verwendung, eines war mit Zucker- 
rosenwasser versehen (Nr. 1), die übrigen mit reinem Zuckerwasser. Nr. 2 
und Nr. 3 wiesen Nelkenölduft auf. 


Protokoll: 1 2 3 4 
ZuRoWa ZuWa ZuWa ZuWa 
RoD NöD NöD _ 
LI (I) (I) (I) II I, I, IL, II 
(II) (II) II, II 
Bes.m.Sa.: 2 0 1 6 
Bes.o.Sa. : 0 1 4 0 


Ergebnis: Auf das duftlose Modell entfielen sechs, auf das Objekt mit 
dem Rosenwasserduft zwei und auf die beiden mit Nelkenölduft zu- 
sammen nur ein Saugakt. 

Die beiden Versuche zeigen deutlich, daß die duftlos dressierten Tiere 
vom Nelkenölduft nicht nur nicht angezogen, sondern sogar abgestoßen 
werden. Eine anlockende Wirkung kann diesem Stoffe also nicht zu- 
geschrieben werden. Anders liegt das Ergebnis für den Rosenwasserduft. 
Zwar kann von ihm auch nicht behauptet werden, daß er die Tiere stärker 
„anlockt‘‘ als es bei den duftlosen Modellen der Fall ist. Aber die Rosen- 
wasserduftobjekte werden doch von den Tieren den duftlosen gleich ge- 
achtet. Um noch genauere Auskünfte über das Verhältnis der beiden 
Hummeln zu den einzelnen duftenden und duftlosen Objekte zu bekom- 
men, habe ich jeden der beiden Duftstoffe in einem gesonderten Versuche 
duftlosen Objekten gegenüber gestellt. 


Versuch 34 (6. Juni, 20.27—20.50 Uhr). 
Dieser Versuch soll das Verhältnis zwischen ‚duftlosen‘‘ Objekten 


und solchen mit Nelkenölduft klarlegen. Von vier blauen Trichtermodel- 
18* 
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len waren alle mit Zuckerwasser versehen. Zwei von ihnen (Nr. 1 und 
Nr. 3) erhielten außerdem noch Nelkenölduft. 





Protokoll: 1 3 3 4 
ZuWa ZuWa ZuWa ZuWa 
NöD u NöD _ 
(1) (1) tl Il, L,1,1 II I, II 
II, IT 
Bes.m.Sa.: 1 6 1 2 
Bes.o.Sa. : 2 0 0 0 


Ergebnis: Die beiden duftlosen Modelle erhielten acht, die beiden 
Nelkenölduftobjekte nur zwei Saugakte. Das Ergebnis stimmt gut mit 
dem der Versuche 42 und 43 überein. Nelkenölduft kann also nicht als 
chemischer Anlockungsfaktor angesprochen werden. 


Versuch 35 (7. Juni, 9.45—10.00 Uhr). 

Es wurde hier die gleiche Frage wie im vorhergehenden Versuche, nur 
mit Rosenwasserduft, aufgeworfen. Von vier blauen Modellen waren 
zwei mit Zuckerwasser (Nr. 1 und Nr. 3) und zwei mit Zuckerrosenwasser 
(Nr. 2 und Nr. 4) gefiillt. 


Protokoll: 1 2 3 4 
ZuWa ZuRoWa ZuWa ZuRoWa 
— RoD — RoD 
II, I II, I, 1 II, II I 
Bes.m.Sa.: 2 3 2 1 


Ergebnis : Sowohl die beiden Duftmodelle als auch die ohne Duftstoff 
erhielten zusammen vier Saugakte. Die Tiere unterschieden also zwischen 
den Modellen mit und ohne Duft nicht, obwohl sie, wie ja frühere Unter- 
suchungen zeigten, den Rosenwasserduft deutlich wahrnehmen können. 
Trotzdem kann man aber dem Rosenwasserduft nicht die Fähigkeit, die 
Tiere anzulocken, zuschreiben. Von dieser Eigenschaft könnte man nur 
dann sprechen, wenn die Tiere im Banne dieses Duftstoffes die Besuche 
auf die duftlosen Modelle vollständig vernachlässigen und sich vornehm- 
lich nur mehr den Duftobjekten zuwenden würden. Dies ist aber nicht 
der Fall. 

Wenn uns über diese Frage leider aach nicht mehr experimentelle Er- 
gebnisse besonders mit noch anderen Duftstoffen vorliegen, so können 
wir doch wohl schon auf Grund der wenigen Befunde aussagen, daß der 
Duft nicht fremde Tiere anlockt, sondern nur den mit den Blüten schon ver- 
trauten Tieren ein Kennzeichen ist. Anderenteils geht aus den Unter- 
suchungen auch klar hervor, daß die Tiere zwischen ‚‚ihnen angenehmen“ 
und „weniger angenehmen“ Gerüchen unterscheiden. Blüten mit solchen 
angenehmen Duftstoffen werden in höherem Grade auf Hummeln, die 
sich auf der Nahrungssuche befinden, rechnen können, als solche mit 
einem Geruche, der den Besuchern ‚nicht angenehm“ ist. Dies ist in- 
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sofern bemerkenswert, als wir ausgesprochene Hummelblumen mit einem 
Geruche, der auf die menschliche Nase nicht gerade sehr ,,anlockend“ 
wirkt, kennen. Ich denke dabei an Hyoscyamus niger, eine Pflanze, der 
ein sehr übler Geruch entströmt. Die älteren Blütenbiologen haben die- 
sen Geruch unterschlagen, wohl weil er nicht in ihr System paßte. Es 
wird interessant sein zu untersuchen, wie der Duft des Bilsenkrautes auf 
die Hummeln wirkt. 


8. Das Zusammenwirken von Duft und Farbe. 

Der Blütenduft kommt in der Natur nie allein, sondern stets an mehr 
oder weniger auffällige Farben gebunden vor. Bei einer blütenökologi- 
schen Untersuchung muß er also auch im Rahmen der gesamten Fak- 
toren, die im Dienste der Ökologie der Blüte stehen, betrachtet werden. 
Die ältere Blütenbiologis hat Duft und Farbe in ihrer Wirkung wenig 
unterschieden und sie als gleichwertige Faktoren hingenommen. KNuTH 
(1897) spricht so von einer ,,Stellvertretung zwischen der Farbe und dem 
Duft der Blüten‘. „Es kommen zahlreiche Blumen mit sehr grellen, 
augenfälligen Farben vor, welche duftlos sind, und umgekehrt besitzen 
viele höchst unscheinbare Blumen einen starken Duft‘ (Knutu I, S. 107). 
Diese Auffassung geht von der Ansicht aus, daß die blütenbesuchenden 
Insekten einen äußerst empfindlichen Geruchsinn besäßen, der sich mit 
dem des Menschen gar nicht vergleichen ließe. Vermutlich kam diese 
Anschauung durch eine Verallgemeinerung bestimmter vollständig rich- 
tiger Einzelbeobachtungen zustande. Es ist z. B. bekannt, daß manche 
Schmetterlingsmännchen die Weibchen auf große Entfernung hin finden, 
was durch einen spezifischen Geruchstoff erklärt wird. Ich möchte hier 
nur an das erinnern, was FOREL (1910) von Saturnia carpini berichtet. 
Auch die Honigbienen sind für ihren eigenen vom Duftorgan ausgeschie- 
denen Duftstoff sehr empfindlich (v. Frısch 1923). Dies sind aber 
Spezialfälle. Für die Honigbiene haben die Untersuchungen v. FRISCHS 
(1919) gezeigt, daß die Reizschwelle verschiedener anderer Duftstoffe von 
der gleichen Größenordnung war, wie beim Menschen. Die Bienen kön- 
nen also Blüten ebensowenig von ferne ‚riechen‘, wie wir Menschen dies 
können, und v. Friscx konnte in besonderen Versuchen zeigen, daß der 
Anflug der Bienen auf Duftfarbmodelle optisch orientiert ist. Der Duft 
wird erst in nächster Nähe perzipiert. Zum gleichen Ergebnis kam KNOLL 
(1926) bei Versuchen mit natürlichen Blüten (vgl. auch KucLer 1929!). 
Daß auch Hummeln Blumen aus der Ferne durch rein optische Reize ver- 
anlaßt anfliegen, konnte ich früher durch eine Analyse des Anfluges ver- 
schiedener Bombus-Arten auf Stachys officinalis Trev. feststellen (Kuc- 
LER 1930, S.251). Die Tiere waren dabei an die purpurne Kronfarbe ge- 
bunden. Sie flogen auch unter Glas befindliche Blütenstände und ähnlich 
gefärbte Papierréhrchen an. Unmittelbar vor dem Papiermodell er- 
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kannten sie aber die Täuschung und bogen in stets scharfer Kurve ab. 
Ob dieses plötzliche Abwenden die Tiere unmittelbar vor den Modellen 
dureh einen dem Papier vielleicht anhaftenden abschreckenden Geruch, 
durch das Fehlen des gewohnten Duftes natürlicher Blüten oder durch 
einen optischen Faktor, wie Verschiedenheiten in der Form, bedingt war, 
wurde damals nicht näher untersucht, da ich mich mit der Feststellung 
der optischen Bindung begnügte. 

Daß diese optische Fernorientierung beim Anflug auf Stachys offi- 
cinalis nicht ein einzeln stehender Fall ist, sondern daß Hummeln ihre 
Nahrungsobjekte gewöhnlich erst optisch erkennen, geht aus den oben durch- 
geführten Versuchsreihen hervor. Es kamen dort stets intensiv gefärbte 
blaue oder gelbe Trichtermodelle zur Verwendung. In unseren Dressuren 
war also stets eine Kombination von Farb- und Duftwirkung vorhanden. 
Allerdings wurde das Versuchsergebnis dadurch nicht beeinträchtigt, da 
ja stets gleich gefärbte und gleich geformte Modelle miteinander ver- 
glichen wurden. Auch läßt sich eine Duftdressur ohne irgendwelche da- 
mit kombinierten optischen Faktoren kaum durchführen; denn jeder 
Zuckerwassertropfen oder jeder Eingang zu einem versteckten Näpfchen, 
und wäre er auch unter 1 mm im Durchmesser, wirkt auf die Hummeln 
optisch (siehe KuaLer 1930, S. 259). Daß meine Tiere tatsächlich auch 
an die Farbe in den Dressuren gebunden waren und den Dressurduft 
allein ohne Farbe nicht beachteten, zeigt deutlich der folgende 


Versuch 36 (15. Juni). 


Er wurde im Rahmen der Dressur von Hummeln auf Nelkenölduft 
auf blauen Trichtermodellen durchgeführt. Das Versuchsbrettchen trug 
vier Objekte. Zwei davon bestanden nur aus den üblichen Glasnäpfchen, 


er 
Ÿ 


Abb. 2. Versuchsbrettchen von Vers. 36. 











die zum Zwecke der Befestigung mit Draht umwickelt waren. Bei 
den zwei anderen Objekten war um das Glasröhrchen unmittelbar am 
oberen Rande ein blaues Scheibchen gesteckt. Es hatte einen Durch- 
messer von etwa 10 mm und war aus dem blauen Klebepapier verfertigi 
Die Glasnäpfehen blieben leer (siehe Abb. 2). Von den vier Modellen 
erhielten zwei, je eines mit und eines ohne ‚Krone‘, Nelkenölduft. So 
mußte sich die Frage, ob der bekannte Duft allein anlockend wirkt, 
entscheiden. 
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Protokoll (17.20—17.37 Uhr): 
1 


2 3 4 
ohne Kr kl.Kr. ohne Kr. kl. Krone 
— NôD NöD — 
Dg (Dg) Dg, (Dg) (Dg) (Dg) (Dg) 
Dg, Dk (Dk) (Dk) (Dk) (Dk) 
(Dk) Dk (Dk) (Dk) (Dg) (C) C, 
(C) (C) Dk, (C) C, Dk (Dk) 
Dk 
Bes.m.Sa.: 0 7 0 3 
Bes.o.Sa.: 0 6 1 11 


Die gleiche Anordnung wurde den Tieren später nochmals vorgelegt. 
Protokoll (22.05—22.20 Uhr): 


1 2 3 4 
ohne Kr. kl. Kr. ohne Kr. kl. Krone 
— NöD NöD _ 
Dk (Dk) (Dg) C, Dk (Dk) 

(Dg) (Dg) Dk (F) Dg, F 

Dg (Dg) (C) € (Dk) (Dg) (C) 

C, E, E, E C(C) E, C, E 
Bes.m.Sa. : 0 8 0 8 
Bes.o.Sa.: 0 6 0 6 


Ergebnis: Auf die beiden Objekte ohne blaues Scheibchen entfiel kein 
einziger Saugakt. Auch das scheibehenlose Modell, das mit sehr inten- 
sivem Nelkenölduft beschickt war (Nr. 3), wurde von den Tieren voll- 
ständig vernachlässigt. Dagegen erfolgten auf den Objekten mit den 
blauen Scheibchen zahlreiche Saugreaktionen, auch auf dem ohne Duft. 
(Verhältnis 15 : 11 = duftend : duftlos!). Der Versuch zeigt sehr deut- 
lich, daß sich die Tiere beim Anflug rein optisch, in unserem Falle nach 
der Farbe orientieren. Der Duft allein vermochte das Interesse der Hum- 
meln nicht auf sich zu ziehen, er mußte an das gewohnte optische Bild ge- 
bunden sein. 

Einen weiteren Beitrag zur Frage der optischen Orientierung beim 
Anflug auf Futterobjekte geben die Protokolle der Dressuren auf Rosen- 
wasserduft, Nelkenölduft und der Doppeldressur auf Nelkenöl- und 
Acetylacetonduft. Die beigegebenen Tabellen geben eine Übersicht über 
die schon früher behandelten Versuche. In diesen Tabellen sind die Saug- 
akte und die ‚erfolglosen‘ Anläufe und Besuche auf die Duftmodelle und 
die duftlosen Objekte, bzw. auf solche mit fremdem Duftstoff getrennt 
aufgezeichnet. Die Anzahl der in den jeweiligen Versuchen vorhandenen 
duftführenden und duftlosen Modelle ist eine verschiedene. Es können 
also nicht unter ,,Dressurduft‘‘ verzeichnete Zahlen mit denen der Reihe 
„ohne Dressurduft‘‘ ohne weiteres verglichen werden. Dagegen gibt uns 
der Vergleich der ,,Anlaufe und Besuche ohne Saugakt‘‘ mit den tatsäch- 
lich ausgeführten Saugakten einen guten Beitrag zu unserer Fragestel- 
lung. Bei den Rosenwasserduftdressurversuchen erfolgten nach Tabelle 4 
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auf die Dressurduftmodelle insgesamt 70 Anläufe, wovon 63 zu Saug- 
akten führten. Nur 7 (10%) waren „Fehlreaktionen‘‘. Auf die duftlosen 
Modelle erfolgten 37 Anläufe, eine verhältnismäßig doch erhebliche An- 
zahl, aber nur 5 davon endeten mit Saugreaktionen, während 32, das sind 





Tabelle 4. Dressur auf Rosenwasserduft. 






























































mit Dressurduft ohne Dressurduft 
Versuch > LS anaes 
mit Sa. ohne Sa. mit Sa. ohne Sa. 
1 17 0 0 8 
2 7 0 2 4 
3 15 2 3 4 
4 8 3 0 5 
5 13 2 0 9 
6 3 0 0 2 
Summe 63 7 5 32 
Gesamt-Summe 70 37 
In % d. Gesamt-Summe 90 | 10 | 14 86 
Tabelle 5. Dressur auf Nelkenölduft. 
mit Dressurduft ohne Dressurduft 
Versuch — 1 —— 
mit Sa. ohne Sa mit Sa. ohne Sa. 
8 40 2 10 7 
9 35 0 5 6 
10 35 1 13 3 
ll 29 1 0 ll 
12 31 0 13 12 
13 29 3 16 7 
14 46 5 19 23 
15 64 2 6 29 
Summe 309 14 82 98 
Gesamt-Summe 323 | 180 
In % d. Gesamt-Summe 96 | Sa un LL. 





86% ,,ergebnislos waren. Ein ähnliches Bild gibt auch Tabelle 5, die die 
ürgebnisse der Versuchsreihe mit Nelkenölduft zusammenfaßt. Hier er- 
folgten insgesamt auf die Dressurduftobjekte 323 Anläufe, worunter nur 
14, das sind 4% ergebnislos verliefen, während auf die Modelle ohne 
Dressurduft 180 Anläufe zielten, 98, das sind 54%, waren ergebnislos. 
Tabelle 6 zeigt das Ergebnis der Versuche 29 und 30, die die Doppelbin- 
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dungen an Acetylaceton- und Nelkenölduft nachweisen. Daß bei diesen 
im Zusammenhang mit der Schwierigkeit der Fragestellung die ,,Streu- 
ung“ größer ist, wurde früher schon erwähnt. Insgesamt zählten die 
beiderlei Duftmodelle 92 Anläufe, 15, das sind 16%, davon waren ergeb- 
nislos. Auf die Modelle ohne Dressurduft entfielen 53 Anläufe, darunter 
26, das sind 49% , ergebnislose. 


Tabelle 6. Dressur auf Acetylaceton und Nelkenölduft. 
































mit Dressurduft ohne Dressurduft 
Versuch à 
mit Sa. ohne Sa. mit Sa. ohne Sa. 

29 63 6 26 19 
30 14 9 1 7 
Summe 77 15 27 26 

Gesamt-Summe 92 53 
In % d. Gesamt-Summe 84 | 16 51 | 49 


Diese Zusammenstellungen zeigen eindeutig, daB auf die Objekte ohne 
Dressurduft viele Anläufe ausgeführt werden, die sich gar bald als ,,irrig* 
erweisen, d. h. zu keinem Saugversuch fiihren. Die Tiere kénnen also 
so unmöglich durch den Duft zu den Modellen geleitet werden, sondern 
nur durch die optischen Faktoren, besonders die Farbe. Der Duft wird 
erst unmittelbar vor den Modellen oder sogar erst nach Berührung der 
Modelle (Kontaktgeruch siehe FOREL) festgestellt. 

In den hier dargelegten Fällen handelte es sich stets um die gleiche 
Farbe der Trichtermodelle, die bald mit, bald ohne Duft den Tieren dar- 
geboten wurde. Ich habe noch einige Versuche durchgeführt, in denen 
der Dressurduft mit anderen Farben kombiniert und duftlosen oder 
anders duftenden blauen Trichtermodellen gegenüber gestellt war. Die 
Hummeln waren so vor die Entscheidung gestellt, dem Dufte oder der 
Farbe den Vorzug zu geben. Einige Versuche, die ich hier wiedergebe. 
führte ich mit den beiden Tieren I und II im Rahmen der Rosenwasser- 
duftdressur durch. 


Versuch 37 (20. Mai, 11.22 —11.30 Uhr). 


Von vier Trichtermodellen waren Nr.2 und Nr.4 in der üblichen 
Weise aus blauem Klebepapier verfertigt, während Nr. 1 und Nr. 3 Trich- 
ter aus HerınG-Papier Nr. 3 (orange) zeigten. Bei den orangen Trichtern 
war das Papier nur einfach genommen, so daß die Rückseite farblos er- 
schien. Die blauen Modelle erhielten Nelkenöl-, die orangen Rosenwasser- 
duft (Dressurduft!). Die Napfchen der blauen Trichter waren mit Zucker- 
wasser, die der orangen mit Zuckerrosenwasser gefüllt. 














1 2 3 4 


HP3 Kb HP 3 Kb 
ZuRoWa ZuWa ZuRoWa ZuWa 
RoD NöD RoD NöD 
I, I, II, (11) LLLI, (I) (1) 
II, I, II I, 1, I] 
Bes.m.Sa. : 6 0 7 0 
Bes.o.Sa.: 0 1 0 2 


Ergebnis: Die beiden blauen, aber mit Nelkenölduft versehenen Mo- 
delle erhielten nur drei Anläufe (optische Fernwirkung!), aber keinen 
Saugakt, während auf den zwei orangen Objekten die beiden Tiere 13 
Saugreaktionen ausführten. Zu ihren Saugversuchen ließen sich so die 
Tiere durch den Duft, nicht dagegen durch die Farbe allein verleiten. 

Dieses Ergebnis steht in keinem Widerspruch, wie vielleicht ein- 
gewendet werden könnte, zu unserer Auffassung von der optischen Fern- 
wirkung. Die Anlockung auf das Versuchsbrettchen, also zu den Trich- 
tern, erfolgte auch diesmal optisch, und zwar durch die beiden blauen 
Objekte. Erst in ihrer nächsten Nähe, in der Zone ihres fremden Duftes, 
wandten sich die Tiere den andersfarbigen Modellen mit dem bekannten 
Duft zu. 

Nach einer Fütterung (21. Mai, 10.27 Uhr) auf zwei blauen Trichter- 
modellen mit Rosenwasserduft folgte mit der gleichen Fragestellung 


Versuch 38 (21. Mai, 12.27—12.32 Uhr). 


Diesmal wurden zwei blauen Trichtermodellen (Nr. 1 und Nr. 3) eines 
aus HERING-Papier Nr. 2 (gelblich-rot) (Nr. 2) und eines aus HERING- 
Papier Nr. 9 (grün) (Nr. 4) gegenübergestellt. Nr. 1 und Nr. 4 (blau und 
grün) erhielten Zuckerrosenwasser und damit auch den entsprechenden 
Duft, Nr. 2 und Nr. 3 (gelblichrot und blau) Zuckerwasser und Nelken- 
ölduft. 


Protokoll: 1 2 3 4 
Kb HP2 Kb HP9 
ZuRoWa ZuWa ZuW ZuRoWa 
RoD NüD NôD RoD 
I, II, I, il (II) (II) (II) (I) LL 31, 
(IT) (I) LI 
Bes.m.Sa. : 4 0 0 5 
Bes.o.Sa. : 0 2 4 0 


Ergebnis: Das Versuchsresultat ist das gleiche wie im vorherigen Ver- 
such, auf die Entfernung wirkt die Farbe, in die Nähe der Duft. Letzterer 
ist zur Ausführung der Saugreaktion notwendig. 

Eine erneute Prüfung mit der gleichen Fragestellung fand nach 
einer weiteren Fütterung (22. Mai, 12.30 Uhr) der beiden Hymenopteren 
statt. 
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Versuch 39 (22. Mai, 15.15 —15.22 Uhr). 


Dabei kamen sechs verschiedenfarbige Trichtermodelle, die alle mit 
Zuckerrosenwasser gefüllt waren und so auch diesen Duft ausstrahlten. 
zur Verwendung. Die Farbtrichter waren aus HERING-Papier Nr. 14 
(violett), HERING-Papier Nr. 1 (rot), HERING-Papier Nr.7 (gelbgrün), 
HerınG-Papier Nr.3 (orange), dem blauen Klebepapier und Herın«- 
Papier Nr. 6 (grünlich-gelb) hergestellt. 


Protokoll: 1 2 3 4 5 6 
HP 14 HP1 HP7 HP 3 Kb HP6 
ZuRoWa ZuRoWa ZuRoWa ZuRoWa ZuRoWa ZuRoWa 
RoD RoD RoD RoD RoD RoD 
LLE II (I) I, (II) (II) ‘iI, I, IH, II, Il, II 
I I? (I) I Li 
Bes.m.Sa. : 4 3 ? 0 4 4 l 
Bes.o.Sa. : 0 1 3 0 0 0 


Ergebnis: Mit Ausnahme von Modell Nr. 3, auf das nur drei Anlaufe 
ausgeführt wurden, fanden auf allen Objekten Saugakte statt, die durch 
den Duft als ,,Nahfaktor“ ausgelöst wurden. 

Der Duft dominierte in diesen Versuchen über die Farbe, wenn sich die 
Tiere bereits in der nächsten Nähe der Modelle befanden. Die chemische 
Nahanlockung durch Rosenwasserduft scheint die Tiere stärker zu reizen 
als die optische. 

Es schien mir notwendig, dieses Ergebnis durch die Untersuchung mit 
einem anderen Duftstoff zu ergänzen. So führte ich mit den auf 8. 238 
verzeichneten Tieren, die auf Nelkenölduft auf blauen Trichtermodellen 
dressiert waren, weitere diesbezügliche Versuche durch. Nelkenöl ist ein 
Duftstoff, der auf das menschliche Geruchsorgan viel intensiver als 
Rosenwasserduft wirkt und damit also auch unter gleichen physikalischen 
Bedingungen auf größere Entfernung. Man hätte so erwarten können, 
daß dieser Duft in noch größerem Abstand die Farbe übertönen und so 
eine stärkere chemische Bindung der Tiere bedingen würde. Die folgen- 
den Versuche sollen darüber Aufschluß geben! 


Versuch 40 (12. Juni). 


Auf dem Versuchsbrettchen waren fünf Trichtermodelle von folgen- 
den Farben verteilt: HERING-Papier Nr. 2 (gelbrot), zwei aus HERING- 
Papier Nr. 7 (gelbgrün) und eines aus blauem Klebepapier. Die Futter- 
näpfchen enthielten alle Leitungswasser. Das blaue, ein rotes (HERING- 
Papier Nr.2) und ein grünes Objekt (HERING-Papier Nr.7) erhielten 
noch Nelkenölduft, die beiden anderen Modelle waren ,,duftlos“. 











270 


Protokoll (20.10—20.26 Uhr): 
1 


2 3 4 5 
HP2 Kb HP7 HP 2 HP 7 
LWa LWa LWa LWa LWa 
NöD NöD — — NöD 
III, Dg, U, E, C, I, ITI (Dg) 
Dg, III C, ITI, C, 
III, C (E) C, 
TIL, III, 
C, III, III, 
Dg, C, Dg, 
Dk, Dg, III, 
Dg 
Bes.m.Sa.: 4 22 0 0 1 
Bes.o.Sa.: 0 1 0 0 1 
Protokoll (24.08—24.20 Uhr): 
(C) (C) (C) C, 
Dg, Dg, Dg, 
(C) C, Dm 
Bes.m.Sa. : 0 6 0 0 0 
Bes.o.Sa. : 1 3 0 0 0 


Ergebnis: 28 Saugreaktionen erfolgten auf dem Modell mit dem 
Dressurduft + Dressurfarbe, während die beiden anderen Objekte mit 
dem Dressurduft aber anderer Farbe zusammen nur fünf Saugakte er- 
zielten und die zwei Näpfchen ohne Dressurduft und Dressurfarbe über- 
haupt keine Beachtung fanden. Die bei der Dressur vorhandene Kombi- 
nation von Farbe und Duft dominiert also bei weitem. Das Ergebnis 
stimmt mit dem von der Rosenwasserdressur nicht überein. Rosenwasser 
hatte als Dressurduft in unmittelbarer Nähe der Objekte einen stärkeren 
Reiz ausgeübt als die Dressurfarbe, während der Nelkenölduft anschei- 
nend die Dressurfarbe nicht übertönen kann. Die Verhältnisse liegen hier 
zu verwickelt, so daß wir noch einen weiteren Versuch anführen müssen, 
der nach weiteren Dressurfütterungen 4 Tage später stattfand. 


Versuch 41 (16. Juni). 


Die vier Modelle, deren Näpfchen diesmal leer blieben, zeigten die 
Farben HERING-Papier Nr. 2 (gelbrot), Herına- Papier Nr. 7 (gelbgrün), 
blaues Klebepapier und HERING-Papier Nr. 3 (orange). Mit Ausnahme 
des blauen Modells, das duftlos blieb, wiesen alle Nelkenöl auf. 


Protokoll (12.18-—12.31 Uhr): 
1 


2 3 4 
HP2 HP7 . Kb HP3 
N6D NôD — N6éD 
C (C) (C) (C) (C) 
(C) (C) (C) (C) 


(E) (Dm) Dg (C) 
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Protokoll (12.18—12.31 Uhr) (Fortsetzung): 
1 2 


3 4 
HP2 HP7 Kb HP3 
NöD NöD _ NöD 
(C)(E)(Dm) (Dg)(C)(Dg) (Dg) C (Dg) (Dg) (C) (C) (C) 
(C) (C) (Dg)(E)(C) (C)(Dg)C (Dg) (€) 
(E) (Dg) (C) (Dk) (C) (Dg) 
Dk, Dk (Dg) (E) 
(C) (C) (C) (Dg) 
(C) (E) (E) (E) 
(Dm) (Dg) (E) 
. (Dm) (E) (Dm) 
(E) (Dg) (C) (C) 
F (Dg) 
Bes.m.Sa. : 0 0 7 0 
Bes.o.Sa. : 5 8 41 5 


Ergebnis: Vor allen Dingen fällt an dem Versuch die geringe Anzahl 
von Saugreaktionen auf. Auf das blaue, duftlose Objekt erfolgten zwar 
48 Anläufe und Besuche, aber nur 7 führten zu Saugakten. Es fehlte der 
Dressurduft. Die übrigen drei Modelle hatten zwar den gewohnten Duft, 
aber nıcht die gewohnte Farbe. Sie erhielten zusammen nur 18 Anläufe 
ohne irgendeinen Saugakt. Das Ergebnis stimmt ganz mit dem von Ver- 
such 36 überein. In beiden Versuchen vermag der Nelkenölduft (im Gegen- 
satz zu den Ergebnissen mit Rosenwasserduft) die Farbbindung nicht zu 
übertönen. Daß es sich dabei um eine spezifische Eigenschaft des Nelken- 
ölduftes und nicht etwa um ein Zufallsergebnis der obigen Dressur han- 
delt, geht aus einem anderen Versuch hervor, der mit anderen Tieren an- 
gestellt wurde, die die oben verzeichnete Doppelbindung an Acetylaceton 
und Nelkenöl aufwiesen. Im Rahmen dieser Untersuchungen legte ich 
den Hummeln auch die Frage nach der Duftfarbbindung vor, wobei ich 
allerdings um die Sache nicht allzu verwickelt zu gestalten, nur den einen 
Dressurduft, das Nelkenöl, verwendete. 


Versuch 42 (25. September, 18.45—18.55 Uhr). 


Die Tiere erhielten wieder vier neue Trichtermodelle vorgesetzt, wo- 
von zwei aus HerınG-Papier Nr. 1 (rot) und zwei aus dem gelben Klebe- 
papier (Dressurfarbe!) verfertigt waren. Je eines von den beiden gleich- 
farbigen Objekten wurde mit einem Trépfchen Nelkenöl versehen. Die 
Näpfchen enthielten Leitungswasser. 


Protokoll: 1 2 3 4 
LWa LWa LWa LWa 
HP1 Kg PH 1 Kg 
NôD — — NôD 

Bes.m.Sa.: 0 17 0 4 


Bes.o.Sa.: 4 7 0 4 
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Ergebnis: Die Tiere richteten sich bei ihren Saugreaktionen nach der 
Farbe der Trichtermodelle, während sie auf die Anwesenheit des Duftes 
wenig Wert legten. Das gelbe duftlose Modell erhielt sogar viel stärkeren 
Zustrom, als das gleichfarbige duftlose! Nelkenöl als Dressurduft kann 
also die Farbbindung der Tiere nicht stören. Letztere ist stärker. 

Die Frage, worauf die unterschiedliche Wirkung der beiden Duft- 
stoffe Rosenwasser und Nelkenöl hinsichtlich der Farbbindung auf die 
Hummelpsyche beruht, können wir leider nicht sicher beantworten. Wir 
können nur eine Möglichkeit erwägen, der allerdings meiner Auffassung 
nach ein großer Wahrscheinlichkeitsgrad zukommt. Da die beiden Ver- 
suchsreihen unter ganz entsprechenden Umständen durchgeführt worden 
sind, so ist der Unterschied im Ergebnis in der spezifischen Wirkung jedes 
Duftstoffes zu suchen. Wenn Rosenwasserduft bei der Nahanlockung 
über die Dressurfarbe dominiert, Nelkenölduft aber unter gleichen Ver- 
hältnissen hinter der Dressurfarbe zurücksteht, so spricht dies dafür, 
daß Rosenwasserduft auf die Hummelpsyche nachhaltiger einwirken muß 
als der Nelkenölduft. Wir können uns dies auch so vorstellen, daß Rosen- 
wasserduft als ein Geruchsstoff ‚aus der Welt der Hummeln“ diesen viel 
„vertrauter‘ ist als der Nelkenölduft. Die Untersuchungen mit Benz- 
aldehydduft haben uns ja gezeigt, daß die psychische Wirkung der ein- 
zelnen Geruchsstoffe auf die Versuchstiere nicht gleich ist, sondern daß 
es für die Tiere zweifellos „angenehme und unangenehme Düfte“ gibt. 
In diesem Sinne dürfte der Rosenwasserduft den Tieren anziehender er- 
scheinen als der Nelkenölduft, was das verschiedene Ergebnis der Duft- 
farbekombinationen erklären könnte. Zu dem gleichen Ergebnis führten 
auch die Versuche 32 und 33 (siehe S. 261), aus denen wir direkt eine Be- 
vorzugung des Rosenwasserduftes dem Nelkenölduft gegenüber schließen 
konnten. Dieser Erklärungsversuch schließt auch die Möglichkeit nicht 
aus, daß bei der Rosenwasserduftdressur die Tiere ‚‚farb-duft-konstant‘ 
gemacht werden könnten, so daß sie den Duft bei der Nahanlockung der 
Farbe nicht mehr vorzögen. Die Methode dazu wäre wohl die gleiche wie 
in den folgenden Versuchen mit Lathyrus odoratus. 

Einen weiteren Beitrag zum Duft-Farbproblem lieferten noch Unter- 
suchungen, die sich mit der Wirkung des Duftes der Blüten von Lathyrus 
odoratus L. beschäftigten, und über die an anderer Stelle berichtet werden 
soll. 16 Hummeln, besonders B. agrorum und B. hortorum, wurden in der 
Zeit vom 17. bis 25. Juni auf roten Blüten von Lathyrus odoratus ge- 
füttert. Da die Blüten aber viel zu wenig Honig enthalten, um so viele 
Tiere zu sättigen, erhielten sie stets noch einige Tropfen Zuckerwasser in 
das Schiffchen oder auf die Staubblätterröhre gespritzt. Diese Wicken 
werden heute bekanntlich in verschiedenen Farben in Gärten gezogen, 
und so versuchte ich das Benehmen der auf den roten Blüten gefütterten 
Tiere andersfarbigen Blüten gegenüber zu studieren. Als solche Farb- 
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varietäten, die sonst aber gleichen Blütenbau und Duft zeigten, standen 
mir hellviolette, weiße und rosa Formen zur Verfügung. 


Versuch 43 (26. Juni, 19.07—19.24 Uhr). 


Vier verschiedenfarbige Lathyrus-Blüten, rot, hellviolett, weiß und 
rosa, wurden auf dem Versuchsbrettchen an ihrem Stiele mit einem Reiß- 
nagel befestigt. Zwischen Blüte und Brettchen blieb dabei ein Zwischen- 
raum von etwa 1 cm. Zuckerwasser erhielten die Blüten bei Versuchen 
nicht. 


. 


Protokoll: 1 2 3 4 
rot violett weiß rosa 

Bes.m.Sa.: 1 4 3 1 

Bes.o.Sa. : 3 2 5 6 


Ergebnis: Wie das Protokoll zeigt, beschränkten die Tiere ihre Be- 
suche und Saugakte nicht auf eine bestimmte Farbe, sondern besuchten 
alle Blüten unterschiedslos. Die Duftbindung war hier also wie bei den 
Versuchen mit Rosenwasserduft stärker als die Farbbindung. Die Tiere 
waren (wie andere noch unveröffentlichte Versuche zeigten) duftkonstant, 
aber nicht farbkonstant. 

Ich stellte mir damals die Frage, ob die Dominanz des Lathyrus- 
duftes über die Farbe unabänderlich sei, oder ob durch geeignete Me- 
thoden das Duft-Farbeverhältnis vielleicht umgeändert werden könnte. 
Zur Lösung dieser Frage fütterte ich am 27. Juni, 14.25 Uhr die Tiere auf 
zwei roten Lathyrus-Blüten zwischen einer violetten und einer weißen. 
Nur die beiden roten erhielten Zuckerwasser, in die beiden andersfarbigen 
wurde reines Leitungswasser eingespritzt, um diese beiden Farben den 
Tieren zu verleiden. Die folgende Übersicht gibt ein Bild von der Be- 
teiligung der Tiere an dieser Fütterung: 


1 2 3 4 
rot weiß hellviolett rot 
ZuWa LWa LWa ZuWa 
Bes.m.Sa.: 15 4 3 8 
Bes.o.Sa. : 3 5 3 3 


Einige Stunden später prüfte ich, ob die Tiere durch diese Dressur- 
fütterung, wo sie nur auf den roten Blüten Zuckerwasser vorfanden (der 
natürliche Honig reichte ja bei weitem nicht aus), farbenstet geworden 
sind. 

Versuch 44 (27. Juni, 19.15—19.25 Uhr). 

Die Versuchsanordnung war im wesentlichen die gleiche wie beim 
vorhergehenden Versuch. Nur die Anordnung der einzelnen verschieden- 
farbigen Blüten war eine andere. Auch erhielt jede Blume einen Tropfen 
Leitungswasser eingespritzt. 











Protokoll: 


weiß rot violett rosa 
Bes.m.Sa.: 0 5 1 1 
Bes.o.Sa. : 3 14 10 10 


Ergebnis: Von den wenigen (sieben) Saugakten, die ausgeführt wur- 
den, entfielen fünf auf die rote und je einer auf die violette und rote 
Blüte. Die Tiere beachteten nunmehr, durch den Kontrast des Rot zu 
den anderen Farben in der vorhergehenden Fütterung veranlaßt, bei 
ihren Saugreaktionen auch die Farben. 

Um ein Zufallsergebnis auszuschließen, wurde die gleiche Fütterung 
am folgenden Tage (28. Juni, 11.30 Uhr) wiederholt. Zwei rote Lathyrus- 
Blüten boten wieder zwischen zwei ,,tauben Blüten‘ (zuckerwasserlosen), 
einer weißen und einer hellvioletten, Zuckerwasser. Die Besuche ver- 
teilten sich, wie die folgende Übersicht zeigt: 


1 2 3 4 

rot violett rot weiß 

ZuWa LWa ZuWa LWa 
Bes.m.Sa.: 6 3 9 1 
Bes.o.Sa. : 4 5 3 5 


Das nunmehrige Zusammenwirken der Duft- und Farbbindung soll 
der folgende und letzte Versuch zeigen. 


Versuch 45 (28. Juni, 18.44—19.07 Uhr). 
Die Versuchsanordnung war die gleiche wie im letzten Versuch. 


Protokoll: 1 2 3 4 
LWa LWa LWa LWa 
weiß rot violett rosa 

Bes.m.Sa.: 1 7 3 5 

Bes.o.Sa.: 3 7 6 7 


Ergebnis: Von den 16 Saugreaktionen, die stattfanden, erfolgten 7 
auf der roten, 5 auf der rosa, 3 auf der hellvioletten und nur eine auf der 
weißen Blüte. 


Gesamtergebnis aus Versuch 44 und 45: 


rot rosa violett weiß 
Bes.m.Sa.: 12 6 4 1 
Bes.o.Sa.: 21 17 16 6 
Summa: 33 23 20 7 





Das Gesamtergebnis der beiden letzten Versuche zeigt deutlich, daß die 
erst vorhandene Dominanz des Duftes durch eine solche der Farbe ersetzt 
werden kann. Bedingt wurde diese Umstimmung der Tiere den beiden 
an sich unveränderten Reizen gegenüber durch die Fütterung auf Rot 
bei gleichzeitiger Gegenwart gleichduftender, andersfarbiger und zucker- 
wasserloser Blüten. Die Tiere lernten so durch ergebnislose Besuche, daß 
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nur die Kombination Dressurfarbe-Dressurduft die erwünschte Nahrung 
birgt. 

Wenn wir zum Schlusse noch einen Rückblick auf das Farb-Duft- 
problem werfen wollen, so können wir auf Grund unserer Untersuchungen 
folgende Hauptergebnisse feststellen. Der einzig wirksame Faktor einer 
Fernwirkung der Blütenmodelle und Blüten ist die Farbe. Nach ihr rich- 
tet sich der Anflug der Tiere. Sind diese aber in die Nähe der betreffen- 
den Blüte gelangt, so genügt ihnen der optische Eindruck nicht mehr. 
Er muß durch den betreffenden Duft abgelöst werden. Ohne den Duft 
als Nahfaktor lassen sich die Hummeln auf den Blüten zum Besuche nicht 
nieder. Der Duft wird so zum wesentlichen Faktor der Nahwirkung der 
Blumen. Daß auch die Farbe für die Nahwirkung eine Bedeutung haben 
und als Konkurrent des Duftes auftreten kann, wurde in mannigfaltigen 
Versuchen gezeigt. Ein Duftstoff, der den Hummeln angenehm erscheint, 
kann die Farbe als optischen Nahfaktor übertönen und zum Besuche ver- 
schiedenfarbiger Blüten derselben Spezies führen. Dies spielt überall 
dort eine Rolle, wo die gleiche Pflanzenart in mehreren Farbvarietäten 
vorkommt. Wachsen diese Blüten nahe beisammen und besitzen sie alle 
in hinreichender Menge Honig, so können sie von den gleichen Tieren auf- 
gesucht werden. Die sich dabei vollziehende Lockerung der Farbbindung 
kann unter Umständen in eine Doppelbindung übergehen. Als Beispiel 
möchte ich dazu noch das Verhalten von mehreren Hummeln (B. agro- 
rum, B. silvarum) den Blüten von Echium vulgare gegenüber anführen. 
Diese Blüten sind in der Jugend rosapurpurn und färben sich allmählich 
nach blau um. Diese Farbänderung läßt sich an Stöcken im Freien, wie 
auch an abgeschnittenen Sprossen im Zimmer gut beobachten. Ob da- 
neben allerdings noch rote Rassen, die sich nie blau färben, vorkommen, 
entzieht sich meiner Kenntnis, da ich einmal an einem Stock im Dünen- 
sand der Insel Rügen während der 8tägigen Beobachtungszeit, die mir 
möglich war, nur rote Blüten sah. Im vergangenen Juli konnte ich dort 
an vielen Tieren feststellen, wie sie unterschiedslos die roten und blauen 
Echium-Blüten besuchten, sonst aber sich nur gelegentlich einmal ande- 
ren Blüten zuwandten. 

Diese Dominanz des Duftes über die Farbe als Nahfaktor kann aber 
in dem Moment verloren gehen, wo sich herausstellt, daß nur auf der 
Kombination Dressurfarbe und Dressurduft Nahrung zu holen ist. 


9. Zusammenfassung. 

Der vorliegende Teil der Untersuchungen über die Wirkung von Duft- 
stoffen auf Hummeln hat zu folgenden Ergebnissen geführt: 

1. Hummeln können nach vorangegangener Dressur Futterobjekte 
mit Rosenwasserduft von solchen ohne diesen Duft deutlich unter- 
scheiden. 

Planta Bd. 16. 19 
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2. Das gleiche Ergebnis erzielt man mit Nelkenölduftmodellen. 

3. Auf Benzaldehydduft lassen sich die Tiere nicht dressieren. Wie in 
besonderen Versuchen festgestellt werden konnte, wird dieser Duftstoff 
wohl wahrgenommen. Da er aber abschreckend auf diese Hymenopteren 
wirkt, kommt eine Dressur nicht zustande. 

4. Hummeln können gleichzeitig an zwei Duftstoffe ‚‚gebunden‘“ wer- 
den und diese aus fünf verschiedenen Gerüchen sicher herausfinden. 

5. Der Duft wirkt als ,,Merkzeichen“ einer bekannten Futterquelle, 
nicht als Anlockungsmittel für fremde Tiere. 

6. Beim Zusammenwirken von Duft und Farbe richten sich die Tiere 
auf einige Entfernung nach der Farbe, in nächster Nähe nach dem Duft. 
Doch spielt auch bei der Nahwirkung die Farbe noch eine große Rolle 
(siehe 8. 275!). 
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UNTERSUCHUNGEN ÜBER DIE ENTSTEHUNG 
DES ALLANTOINS IN DER PFLANZE. 


. Von 
HERBERT PURUCKER. 
(Eingegangen am 20. Dezember 1931.) 


Einleitung. 

In einem Gemisch der Amnios- und Allantoisflüssigkeit von Kühen 
entdeckten VAUQUELIN u. Buntva 1799 einen stickstoffhaltigen Körper, 
dem LizBIG u. WÖHLER später, nachdem LASSAIGNE nachweisen konnte, 
daß er in der Amniosflüssigkeit nicht enthalten sei, den Namen Allantoin 
gaben. Untersuchungen der folgenden Zeit führten zu der Erkenntnis, 
daß dieses Allantoin hauptsächlich im Blut und Harn von Säugern vor- 
kommt. (Näheres bei C. BRAHM 1911.) Darüber hinaus gelang die Kli- 
rung seiner Bedeutung für den tierischen Stoffwechsel, in erster Linie 
durch die bahnbrechenden Arbeiten WrecHowsKkis (1907) und SCHITTEN- 
HELMs (1911). Danach fungiert das Allantoin als Oxydationsprodukt der 
Harnsäure und damit als Endprodukt des gesamten Purinstoffwechsels 
gewisser Säuger. 

Leider verzeichnet die botanische Literatur keine diesen Unter- 
suchungen gleichwertigen Arbeiten. Daß die physiologische Rolle des 
im pflanzlichen Stoffwechsel gebildeten Allantoins bis jetzt vollständig 
in Dunkel gehüllt geblieben ist, scheint mir hauptsächlich durch das bis- 
herige Fehlen einer für pflanzliche Objekte geeigneten exakten Methode 
der Allantoinbestimmung bedingt zu sein ; denn die in der Tierphysiologie 
allgemein angewendete und ausgezeichnete Resultate liefernde Methode 
von WıecHowskı (1910) ist, wie ich mich durch einige orientierende 
Proben überzeugen konnte, für phytochemische Untersuchungen ab- 
solut ungeeignet, da das WıecHowskische Reagens mit dem Allantoin 
auch die im Pflanzenreich weit verbreiteten Amide fällt. Außerdem steht 
der Anwendung dieser Methode bei Reihenversuchen der hohe Zeitauf- 
wand entgegen, den sie erfordert. Es ist somit begreiflich, daß noch keine 
systematischen Arbeiten ausgeführt wurden, die eine Beantwortung der 


Frage nach der Stellung des Allantoins im pflanzlichen Stoffwechsel an- 
19e 
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strebten. Dabei ist es in pflanzlichen Objekten schon häufig gefunden 
worden. 

Das Verdienst, Allantoin als erste aus Pflanzen isoliert zu haben, ge- 
bührt E. ScHULzE u. BARBIERI (1881). Sie fanden es in jungen Trieben 
der Platane. Später sind dann zahlreiche Arbeiten erschienen, in denen 
über weitere Allantoinfunde in Pflanzen berichtet wird. Der Über- 
sichtlichkeit und Kürze wegen seien die betreffenden Literaturan- 
gaben in Tabelle 1 zusammengestellt. Aus der Zusammenstellung 
geht hervor, daß das Allantoin in den meisten pflanzlichen Organen 
vorkommt. So findet es sich in Fruchtschalen, Samen, besonders den 
Embryonen, in Keimlingen, Wurzeln, jungen Trieben, ganzen Spros- 
sen, ober- und unterirdischen Achsenorganen (Rhizomen, Knollen, 
Rinde) und in Blättern. Die zitierten Autoren haben sich leider 
meistens damit begnügt, die Tatsache des Vorkommens festzustellen. 
Mit der Frage, welche Stellung dem Allantoin im Stoffwechsel der Pflanze 
zukommt, haben sich nur wenige befaßt. Planmäßige Untersuchungen 
mit dem Ziele, die Bedingungen von Bildung und Abbau des Allantoins 
und die Zusammenhänge dieser Prozesse mit anderen Stoffwechselvor- 
gängen zu erforschen, sind überhaupt nicht ausgeführt worden. Ich 
glaube deshalb auf eine Besprechung der angeführten Arbeiten vorläufig 
verzichten zu können, doch werde ich mich mit einigen im Zusammen- 
hange mit dem Bericht über die eigenen Untersuchungen beschäftigen. 
Allenfalls sind an dieser Stelle die Arbeiten von C. Funk (1912) er- 
wähnenswert, der das Allantoin aus Reisschalen isolierte. FUNK, einer 
der Pioniere der Vitaminforschung, sah in dem Allantoin das von ihm 
gesuchte antineuritische Prinzip, das Vitamin B. In der Tat konnte er 
auch durch Darreichung von Allantoin die Polyneuritis bei Tauben 
bessern, wenngleich auch andere Substanzen eine gleichgerichtete Wirk- 
samkeit zeigten. Leider wissen wir über die Bedeutung der Vitamine für 
den pflanzlichen Stoffwechsel viel zu wenig, als daß sich aus den Angaben 
Fuxxs eine erfolgversprechende Arbeitshypothese ableiten ließe. Meinen 
eigenen Untersuchungen zum Allantoinproblem, die sich mit den Be- 
dingungen der Allantoinbildung in der Pflanze befassen, konnte deshalb 
keine bestimmte Theorie von vornherein zugrunde gelegt werden. Sie 
sind vielmehr als ein erster Vorstoß auf ein bisher durchaus unbekanntes 
Gebiet der Stoffwechselphysiologie zu betrachten. 

Auch die angewendete Methode der Allantoinbestimmung ist neu. 
Ihre Beschreibung wird dem eigentlichen experimentellen Teile der 
Arbeit vorausgeschickt werden. Bei ihrer Ausarbeitung war ich bestrebt, 
noch einen Nebenzweck zu erreichen, nämlich die Ausschaltung einer bis- 
her wenig beachteten Fehlerquelle bei den Amidbestimmungen. Das Vor- 
kommen von Allantoin bedingt nämlich die Unmöglichkeit einer exakten 
Bestimmung des Amid-N nach der SACHSE-SCHULZEschen Verseifungs- 
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Tabelle 1. Literaturangaben über Allantoinvorkommen. 























Familie Gattung und Art eek ur Autor 
Gramineae . . .| Oryza sativa | Fruchtscha- | 0,6g in 51 kg | Fonx, C. (1912) 
len 
Triticum vulgare Keim etwa !/,% |RiCHARbSON, CL. 
und CRAMPTON 
(1886) 
Keimling — Power und 
. SALWAY (1913) 
(Brot) 6 mg auf 1kg | ACKROYD (1911, 
frisch 
Platanaceae. . . | Platanus orien- |JungeTriebe| 0,5—1,0% SCHULZE und 
talis lufttrocken | BARBIER: (1881) 
Blätter — SCHULZE und 
BossHaRrD (1885) 
Chenopodiaceae . | Beta vulgaris (Saft aus Rübe — Lippmann, E. 
von (1897) 
Preßsaft rus- 0,005% SMOLENSKI, K. 
sischer Rü- (1912) 
ben 
Anabasis aretio- Sproß — STIEUER, À. 
des (1913) 
Nyctaginaceae. . | Mirabilis jalapa| Rhizom /0,0lgauf2kg| STIEGER, A. 
frisch (1913) 
Aceraceae Acer campestre | Junge Triebe — SCHULZE und 
BossHARD (1885) 
Rinde -- FEINBERG, 
RÖGLSPERGER u. 
ZELLNER (1923) 
Acer pseudopla- | Junge Triebe |0,5gauflkg| SCHULZE und 
tanus frisch BossHARD (1885) 
Rinde 0,5 g auf 1 kg do. 
frisch 
Hippocastanaceae | Aesculus hippo- Rinde — do. 
castanum (siehe aber KLEIN 
u. TAUBöck, Bio- 
chem. Z. 1931) 
Papilionaceae . . | Pisum sativum Samen 11,7 mg auf| AckroyD, E. 
4500 g frisch (1911) 
Phaseolus vulga- Samen 1,2495 g auf do. 
ris 4350 g frisch 
Fruchthülsen _ PFENNINGER, U. 
(1909) 
Phaseolus multi-| Wurzeln — Power u. SAL- 
florus way (1913) 
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Tabelle 1 (Fortsetzung). 


























Familie Gattung und Art Untersuchtes er Autor 
Borraginaceae. .| Anchusa offici-| Rhizom 0,05 g auf STIEGER, A. 
nalis 1200 g frisch (1913) 
SproB = do. 
Borrago officina-| Keimling | 0,02 g auf do. 
lis 2500 g 
Symphytum offi-| Rhizom _ HARVEY-GIBSON, 
cinale R. J. (1912) 
2 0,6—0,8% | TITHERLEY und 
lufttrocken | Coppin (1912) 
— Vocz, A. (1918) 
siehe dagegen 
KLEIN und Tav- 
Böck (Biochem. 
Z. 1931) 
Cordia excelsa Blatter /0,266% frisch PEcKoLT, Tu. 
(1902) 
Rinde 0,788% „ do. 
Cordia atrofusca Blätter 0,3% ” do. 
Rinde  [0,27% i do. 
Labiatae . . . .| Stachys silvatica Sproß 0,01 g auf STIEGER, À. 
1200 g frisch (1913) 
Solanaceae . Datura Metel Samen — DE Prato (1909) 
Nicotiana- à — Scurrı, F. und 
Species PERCIABOSCO 
(1906) 
Solanum tubero- Knolle = SCHWEIZER, G. 
sum (1926) 


methode. Schon SCHULZE u. WINTERSTEIN (1910) weisen auf die Un- 
genauigkeit der Amidbestimmung bei Anwesenheit von Allantoin hin, 
da „es eine beim Kochen mit Säuren ammoniakliefernde Substanz‘“ sei. 
Ich war deshalb bestrebt, eine Methode zu finden, die auch bei Gegen- 
wart von Allantoin eine fehlerfreie Bestimmung der Amide gestatten 
sollte. Die Versuche, durch Fällungsreaktionen zum Ziel zu kommen, 
schlugen fehl. Amide und Allantoin zeigten nämlich eine weitgehende 
Ähnlichkeit in ihrem Verhalten gegenüber den als Fällungsmittel ver- 
wendeten Quecksilber- und Silbersalzen, so daß cine quantitative Tren- 
nung beider auf diesem Wege nicht gelang. Nach zahlreichen Vorarbeiten 
fand ich schließlich eine methodische Anordnung im Rahmen des bei 
N-Bestimmungen üblichen Analysenganges, die sowohl eine quantitative 
Bestimmung des Allantoins ermöglicht, als auch die Eliminierung des 
Allantoinfehlers bei der Amidbestimmung gewährleistet. 
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Es sei noch darauf hingewiesen, daß die Kenntnis des Allantoin- 
gehaltes für eine exakte Bestimmung des a-Amino-N nach van SLYKE 
ebenfalls unerläßlich ist, da Allantoin mit salpetriger Säure 2 N abspaltet 
(Bizrz u. Rose 1920). 


Methodischer Teil. 
A. Allgemeines. 

Zur Ermittelung der einzelnen N-Fraktionen bediente ich mich der 
im hiesigen Institut üblichen Methode, wie sie in allen Einzelheiten 
Morues (1926) beschrieben hat. Das Material wurde, soweit angängig, 
frisch verarbeitet. Die zu analysierenden Zweige von Holzgewächsen 
mußten allerdings nach vorheriger Zerkleinerung mittels des im Institut 
gebräuchlichen Trockenapparates im Luftstrom bei Temperaturen 
zwischen 70 und 809 C getrocknet werden, worauf die Vermahlung zu 
feinem Pulver erfolgte. Die in dieser Weise durchgeführte Trocknung 
ist so schonend, daß Veränderungen der einzelnen N-Werte nicht 
beobachtet werden konnten. Zur Trennung des eiweißhaltigen Rück- 
standes von der die löslichen N-Fraktionen führenden Tanninlösung 
arbeitete ich nicht mit gewöhnlichen Trichtern, da hierbei in den Zell- 
massen auf dem Filter viel Flüssigkeit zurückbleibt, sondern mit Büchner- 
trichtern bei geringem Unterdruck, wodurch außerdem eine viel gründ- 
lichere Auswaschung des Rückstandes gewährleistet wird. Für die Va- 
kuumdestillation gebrauchte ich statt Baryt Magnesium-Hydroxyd, 
wie dies Andere bereits getan haben, so auch Morues selbst (1929). 
Die Verwendung von Baryt ist nicht unbedenklich. Nicht nur Allantoin 
wird angegriffen (SCHULZE u. BARBIERI 1881), auch die-Amide sind nicht 
resistent gegen Baryt. Asparagin z. B. spaltet während der üblichen 
Destillationszeit bei Temperatur — 409 C etwa 6% seines Gesamt-N 
als NH, ab, wie aus einem Versuch von WETZEL hervorgeht (persönliche 
Mitteilung). Das leicht stäubende Magnesiumoxyd zwingt allerdings zu 
ganz besonderer Sauberkeit des Arbeitens. 

Zur Vermeidung von Unterwerten muß in Anbetracht der verhältnis- 
mäßig kurzen Destillationszeit von 15 Minuten die zu untersuchende 
Flüssigkeit vor Zugabe des Magnesiumhydroxyds genau neutralisiert 
sein, am besten mit einer Kalium- oder Natriumhydroxydlösung. Es bil- 
den sich nach TÄureL u. WAGNER (1928) nämlich folgende Gleich- 
gewichtszustände aus: 

I. Mg (OH), fest => Mg (OH), gelöst, 
IT. Mg (OH), gelöst + 2 NH, Mg--+ 2 NH; + 2 H,0. 

Eine Vermehrung der Mg-Ionen in der Lösung, wie sie unnötigerweise 
bei Verwendung stark saurer Flüssigkeiten dadurch eintritt, daß ein Teil 
des Magnesiumhydroxyds zur Neutralisation verbraucht wird, verschiebt 
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in Gleichung II das Gleichgewicht nach links. Dies bedeutet eine Ver- 
minderung von NH, zugunsten von NH:, und damit eine Herabsetzung 
des Partialdruckes für NH,, bedingt also eine unvollkommene Austrei- 
bung von NH,. Es ist ferner auf den Druck zu achten. Ein Unterdruck, 
bei dem die Flüssigkeit eben siedet, genügt nicht. Der Druck muß min- 
destens 20 mm Hg geringer sein, um in 15 Min. die Destillation zu Ende 
führen zu können. Dabei ist selbstverständlich eine besonders scharfe 
Kühlung nötig. Das Kühlrohr wird deshalb am besten etwas länger ge- 
nommen als MoTHEs angibt. Die Verwendung von Paraffinöl gegen das 
besonders am Anfange der Destillation eintretende lästige Schäumen 
bringt manche Unzuträglichkeit mit sich, läßt sich aber vermeiden, wenn 
man die Saugpumpe mittels eines Zweiwegehahnes ausschaltet, sobald 
ein Überschäumen droht, und erst nach Beruhigung der Flüssigkeit lang- 
sam wieder einschaltet. Bei einiger Übung ist so ein ganz korrektes 
Arbeiten möglich. Da die Vakuumdestillation bei der noch zu beschrei- 
benden Allantoinbestimmung die grundlegende Rolle spielt, ist auf Ein- 
haltung der dargestellten Bedingungen genau zu achten. 
B. Die Allantoinbestimmung. 
a) Kritik der bei Pflanzen bisher angewandten Methoden. 

An dieser Stelle auf mikrochemische Methoden einzugehen, würde sich 
erübrigen, wenn nicht VocL (1918) versucht hätte, mit einer derartigen 
zu quantitativen Entscheidungen zu gelangen. Er legte 1—2 mm dicke 
Schnitte seiner Objekte auf dem Objektträger in Alkohol und verschloß 
das Deckgläschen mit Paraffin. Nach 48 Stunden fand er am Rande der 
Schnitte und auch hier und da auf dem Gewebe Kristalle und Drusen von 
Allantoin. Schneller erfolgte die Kristallisation bei Zugabe von 20% kon- 
zentrierter Essigsäure zu dem Alkohol. Voc. konnte somit nur ganz 
grobe Unterschiede im Allantoingehalt fassen, denn es ist klar, daß bei 
Vorhandensein nur geringer Mengen eine Kristallisation ausbleiben muß, 
da Allantoin in Alkohol etwas löslich ist. So erscheint es weiter nicht ver- 
wunderlich, wenn VoGL bei vielen Borraginaceen wider Erwarten kein 
Allantoin finden konnte. 

Die von HARVEY-G18s0N (1912) und anderen verwendete Fällung 
des Allantoins im Schnitt mit Mercurinitrat ist nicht charakteristisch, 
da dieses Salz auch mit anderen Verbindungen, so den Amiden, weiße 
Niederschläge gibt. 

Von den bisher veröffentlichten präparativen Methoden ist die von 
‘TITHERLEY u. Coppin (1912) am einfachsten. Sie extrahierten 18 Stun- 
den lang mit 95%igem Alkohol, dampften den Extrakt bis auf 10 ccm 
ab und ließen aus dem Rückstande das Allantoin in der Kälte aus- 
kristallisieren. Die erhaltenen Kristalle wuschen sie erst mit absolu- 
tem Alkohol, dann zur Befreiung von anhaftendem Zucker mit wenig 
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Wasser. Das Allantoin wurde hierauf in heißem Wasser gelöst und mit 
Tierkohle entfärbt. Nach Einengen der Lösung konnte Allantoin in 
Kristallform erhalten werden. Starke Bedenken habe ich gegen die Ver- 
wendung von Tierkohle, da Allantoin stark der Adsorption an Kohle 
unterliegt (AscHER 1910). Pecxkozr (1902) ging einen Schritt weiter. Er 
benutzte zur Extraktion heißen 83%igen Alkohol, löste den Rückstand 
des Extraktes nach Abdestillation des Alkohols in siedendem Wasser und 
unterwarf die Flüssigkeit einer reinigenden Behandlung mit neutralem 
Bleiazetat. Die vom Niederschlag getrennte Lösung wurde dann mit 
Schwefelwasserstoff vom Blei befreit, erneut filtriert und zur Kristalli- 
sation gebracht. 

Ackroyp (1911) extrahierte nacheinander zweimal mit 98%igem 
Alkohol und zweimal mit heißem Wasser. Zur Reinigung der vereinigten 
Extrakte verwendete er basisches Bleiazetat. Anschließend fällte er das 
Allantoin mit Merkurinitrat und brachte es durch Behandeln mit Schwe- 
felwasserstoff wieder in Lösung, aus der er es schließlich nach Ent- 
fernung der durch Phosphorwolframsäure fällbaren Beimengungen mit 
Quecksilberazetat wieder abschied. Der Niederschlag wurde mit 
Schwefelwasserstoff zersetzt, aus dem resultierenden Filtrat kristallisierte 
das Allantoin, vermengt mit Amiden, aus. Die von E. SCHULZE und sei- 
nen Schülern ausgebaute präparative Methode ist vielfach abgeändert 
worden. In ihrer letzten Fassung beschrieb sie WINTERSTEIN (1910). Da- 
nach wird der mit Hilfe von heißem Wasser oder verdünntem Alkohol 
erhaltene Pflanzenextrakt mit Bleiessig gereinigt, dann das Allantoin mit 
Merkurinitrat ausgefällt. Nach Zersetzung des Niederschlages mit 
Schwefelwasserstoff wird die vom Schwefelquecksilber getrennte Flüssig- 
keit mit Ammoniak neutralisiert und bei gelinder Wärme eingedunstet. 
Nach 12—24stiindigem Stehenlassen kristallisiert Allantoin aus, gemengt 
mit Asparagin. Letzteres entfernt man entweder durch fraktionierte 
Kristallisation oder dadurch, daß es durch Sättigung der Lösung in der 
Wärme mit Kupferhydroxyd in eine schwer lösliche Kupferverbindung 
übergeführt wird, die abfiltriert werden kann. Aus dem Filtrat wird mit 
H,S das gelöste Kupfer entfernt und nach Filtration das Allantoin durch 
Auskristallisierenlassen zur Abscheidung gebracht. 

Alle beschriebenen präparativen Methoden sind zum quantitativen 
Arbeiten mit kleinen Mengen ungeeignet, außerdem gestatten sie nicht 
eine exakte Trennung der Amide vom Allantoin. Die SchuLzesche Me- 
thode gewährleistet zwar durch das Kupferverfahren die Abscheidung 
von Asparagin, läßt aber immer noch das Glutamin mit dem Allantoin 
zusammen auskristallisieren, so daß auch mit dieser Methode keine ein- 
wandfreien Ergebnisse erzielt werden können. 
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b) Die eigene Methode. 

1. Die Extraktion. Da PeckoLr bei der Extraktion seiner Objekte mit 
Wasser nur 1/, der Allantoinmenge erhalten konnte, die er bei Verwen- 
dung von Alkohol gewann, schien es mir wertvoll, auf die Isolierung des 
Allantoins etwas einzugehen. An sich ist dieses Verhalten des Allantoins 
gegenüber den beiden Lösungsmitteln Wasser und Alkohol eigenartig, 
denn seine Löslichkeit in Wasser ist größer als die in Alkohol (BEILSTEIN 
8.1042). Daß sich das Allantoin bei der Extraktion reichlich löst, scheint 
seinen Grund in der gelegentlich von ScHuLze u. WINTERSTEIN (S. 516) 
beobachteten Tatsache zu haben, daß gewisse Körper sich in Gemein- 
schaft mit anderen, also unter Bedingungen, wie sie in pflanzlichen Ob- 
jekten immer vorhanden sind, leichter lösen als in reinem Zustande. Die 
im Vergleich zum wässrigen Auszug größere Ausbeute bei alkoholischem 
Extrakt erklärt sich wohl aus einer Eigenschaft des Allantoins, auf die 
ASOHER bereits hingewiesen hat, die starke Adsorbierbarkeit. Als adsor- 
bierende Medien kommen in der Pflanze hauptsächlich die hydrophilen 
Kolloide des Plasmas in Frage, dann auch schleimartige Stoffe un- 
bekannter Natur, wie sie gerade bei allantoinführenden Pflanzen häufig 
anzutreffen sind. Es ist klar, daß durch eine Fällung der Adsorbentien 
deren Bindungsvermögen verringert wird und so das Allantoin besser 
eluiert werden kann. 

Anschließend seien einige Versuche wiedergegeben, die mit verschie- 
denen Lösungsmitteln angestellt wurden: Wasser, 4% iger Tanninlösung 
und 50%igem Alkohol (Tabelle 2). 

Alle Flüssigkeiten wurden heiß verwendet. Während ich das Filtrat 
vom Auszug mit Tanninlösung unverändert analysierte, unterwarf ich die 
anderen Flüssigkeiten einer besonderen Bearbeitung. Der wässrige Ex- 
trakt wurde nach der Filtration, die bei einigen Objekten sehr zeitraubend 
war, mit 4% Tannin versetzt und nach kurzem Erhitzen erneut filtriert. 
Aus dem alkoholischen Auszug wurde der Alkohol abdestilliert, der Rück- 
stand mit heißer 4%iger Tanninlösung aufgenommen, die resultierende 
trübe Flüssigkeit ebenfalls filtriert. Die Allantoinbestimmung geschah 
nach der im folgenden Kapitel zu beschreibenden Methode. 

Aus einem Vergleich der drei Reihen in Tabelle 2 ergibt sich, daß bei 
den schleimhaltigen Objekten durch alkoholischen Auszug tatsächlich 
am meisten Allantoin in Lösung geht, vermutlich deshalb, weil, wie der 
Augenschein lehrte, nur bei diesen die Schleime gefällt waren. Bei den 
schleimarmen Objekten hingegen ist die Extraktion mit 4%iger Tannin- 
lösung derjenigen mit Alkohol als durchaus gleichwertig zu bezeichnen, 
woraus durch Vergleich mit den an den schleimführenden Objekten ge- 
wonnenen Resultaten die Vermutung, daß es sich um eine Beeinflussung 
der Adsorption durch den Schleim handelt, bestätigt erscheint. Die rein 
wässrigen Extrakte lieferten in allen Fällen Unterwerte. Da ich wegen 
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Tabelle 2. Versuche mit verschiedenen Lösungsmitteln. 





Gefundene Menge Allantoin-N in mg bei Extraktion 
mit 


Objekt 





4%,iger Tannin- 50%igem 


Wasse 
£ lösung Alkohol 











1. Stark schleimhaltige Objekte. 
100 g frische Blätter von Aesculus 


hippocastanum . . . . . 14,7 15,2 20,6 
100 g frische Blätter von Acer . 

pseudoplatanus . . . . . 9,63 10,8 12,9 
100 g frisches Rhizom von Sym- 

phytum asperrimum . . . 2,14 2,38 3,14 


2. Schleimarme Objekte. 
100 g frische Blätter von Platanus 











SEN. 11,85 13,6 13,7 
BE Zuge. his ais 12,3 14,5 14,65 
150 Keimlinge von Borrago offici- 
nalis, 18tägig. . . . . . 9,95 10,75 10,70 
do., 20tägig . . . . . 11,2 11,9 12,1 


der Kostspieligkeit des Alkoholverfahrens auf dieses verzichten mußte, 
habe ich zu meinen Versuchen nur schleimarme Objekte herangezogen. 
Deren Behandlung gestaltete sich danach folgendermaßen: 

Das im Mörser mit N-freiem Sand und etwas Toluol zu Brei zer- 
riebene Material (bzw. das Trockenpulver) wurde mit 4%iger heißer 
Tanninlösung übergossen und über Nacht im Eisschrank stehen gelassen, 
dann am nächsten Tage auf dem Wasserbade erhitzt, durch einen Büch- 
nertrichter abfiltriert und mit ebenfalls heißer Tanninlösung mehrfach 
nachgewaschen. 

2. Die Allantoinbestimmung im Filtrat. Es wurde eine indirekte Me- 
thode der differenzierenden Verseifung ausgearbeitet. Sie gründet sich 
darauf, daß das Allantoin als Diureid der Glyoxylsäure beim Erhitzen mit 
verdünnten Säuren in Glyoxalylharnstoff und Harnstoff gespalten wird 
(C. BRAum). Der Harnstoff, im Moment seiner Abspaltung vermutlich 
weniger resistent gegen H'-Ionen als sonst, wird dabei hydrolysiert zu 
NH, und CO,. Glyoxalylharnstoff wird durch Kochen mit Säuren nicht 
verändert (Bmrz u. KoBEL 1921). Ich fand in zahlreichen Versuchen, 
daß nach 10stündiger Verseifung mit 5%iger Schwefelsäure genau 50% 
des gesamten Stickstoffs des Allantoins als NH, abgespalten wird, was 
der Gleichung entsprechen würde: 

C,H,O;N, + 2 H,O > C,H,0;N; + 2 NH; + CO;. 

Die Verseifung wurde in Gläsern aus Jenenser Glas mit Rückfluß- 

kühler mittels einer besonders konstruierten Apparatur mit selbsttätiger 
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Ausschaltung der Heizung durchgeführt. Als Badflüssigkeit diente ge- 
sättigte Kochsalzlösung mit dem konstanten Siedepunkt von +1080 C. 
Es wurde mittels Vakuumdestillation und anschließender azidimetri- 
schen Titration der N-Wert des jeweils vorhandenen NH, bestimmt: 
1. Im unbehandelten Filtrat: a-Wert (= N des präformierten NH,). 

2. Nach 2stündiger Verseifung in der mit 5% Schwefelsäure versetzten 
4%igen Tanninlösung: b-Wert (= N des präformierten NH, + 50% des 
Gesamt-N der Amide + 7% des Allantoin-N). 

3. Nach 10stündiger Verseifung unter sonst gleichen Bedingungen und 
anschließendem 4stündigen Stehenlassen in der sich abkühlenden Bad- 
flüssigkeit: c-Wert (= N des präformierten NH, + 50% des Gesamt-N 
der Amide + 50% des Allantoin-N). 

Die Lösungen zu 2. und 3. wurden nach den angegebenen Zeiten 
(2 bzw. 14 Stunden nach Beginn der Verseifung) aus dem Bad genommen, 
sofort mit Eiswasser gekühlt und mit verdünnter Kalilauge genau neu- 
tralisiert. Aus den folgenden Gleichungen mit zwei Unbekannten 
(2-Amid-N und Allantoin-N): 


b=a+ 4 2-Amid-N-+ „7, Allantoin-N 
50 50 = 
c=a+ 5 2-Amid-N +795 Allantoin-N 
berechnet sich: 





2-Amid-N = a b— 3 ss 


100 100 








Aus den aufgestellten Formeln ist ersichtlich, daß die Ermittlung des 
präformierten NH, nur für die Berechnung des 2-Amid-N nötig ist. Zur 
Bestimmung des Allantoin-N genügt die Kenntnis des b- und c-Wertes. 

Die Anwendung der Methode geschieht unter der Voraussetzung, daß 
sich in der Lösung nicht noch andere Stoffe vorfinden, die unter den ge- 
gebenen Umständen ebenfalls NH, abspalten. Die von mir vorgenom- 
mene Prüfung der bis jetzt in Pflanzen aufgefundenen, darauf verdäch- 
tigen N-haltigen Substanzen ergab jedoch, daß nur Harnstoff und Ureido- 
säuren vom Typus der Allantoinsäure als Ammoniakabspalter in Frage 
kommen. Bei meinen Versuchen ist deshalb stets auf Abwesenheit von 
Harnstoff in den Objekten geprüft worden, und zwar mittelst der Urease- 
methode (WeıssrLoG 1927) nach Hydrolyse von 30 Min. bei +609 C 
mittels n/25 HCl, um auch den Harnstoff der Ureidosäuren! zu erfassen 
(Fosse u. Bossuyt 1927). Dies geschah trotz der Tatsache, daß freier 


1 Hierdurch werden auch die leicht spaltbaren Ureide im Sinne von KLEIN 
u. Taugöck (Biochem. Z. 1931) erfaßt. 
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Harnstoff in der höheren Pflanze wegen der weiten Verbreitung der 
Urease im allgemeinen nur in Spuren vorkommt, die keinen wesentlichen 
Fehler verursachen dürften (siehe WeıssrLo6). Auch die Ureidosäuren 
haben für meine Objekte keine Bedeutung. Ihr Auftreten in der Pflanze 
scheint mit dem Abbau des Allantoins zusammenzuhängen (Fosse u. 
BRuNEL 1929). Daß ihr Nachweis bei meinen Versuchen nur selten mög- 
lich war, läßt die gleiche Deutung zu, da ich mich nur mit Stadien der 
Allantoinbildung befaßte. 


Ich schließe hier einige von den Versuchen an, die zur Prüfung der 


Methode unternommen wurden (Tabelle 3). Bei gewissenhafter Beach- 
tung aller Bedingungen, insbesondere derjenigen der Vakuumdestillation, 
wird eine mittlere Fehlergrenze von + 2% nie überschritten. Über die 


Tabelle 3. Analysen zur Prüfung der Methode. 
































Asparagin-N Allantoin-N 
in mg in mg 

1. Tanninlösung enthaltend. . . . . 11,40 5,76 

gefunden . . . . . 11,60 5,80 

ee. IE, Dan + 0,20 = 1,9% + 0,04 = 0,7% 
x enthaltend. . . . . 12,80 10,08 

gefunden . . . . . 12,53 9,90 

ere rengenacettenpey — 0,27 = 2,1% — 0,18 = 1,8% 
3. enthaltend. . . . . 11,40 21,03 

gefunden . . . . . 11,60 21,00 

Pe a at + 0,20 = 1,9% — 0,03 = 0,14% 
4. enthaltend. . . . . 22,80 2,88 

gefunden . . . . . 22.65 2,93 

1... Spar — 0,15 = 0,65% | + 0,05 = 1,7% 
5. enthaltend. . . . . 2,28 23,04 

DIEBE . . . . 2,30 22,80 

MN Lu sil à + 0,02 = 0,9% — 0,24 = 1,0% 
6. enthaltend. . . . . 11,40 10,08 

gefunden . . . . . 11,40 10,05 

ee ares 0 — 0,03 = 0,3% 
yf enthaltend. . . . . 1,14 5,76 

gefunden . . . . . 1,13 5,72 

LCL — 0,01 = 0,9% — 0,04 = 0,7% 
8. enthaltend. . . . . 5,70 2,88 

gefunden . . . . . 5,73 2,86 

ee + 0,03 = 0,5% — 0,02 = 0,7% 
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Leistungsfähigkeit der Methode unterrichten auch die im ersten Kapitel 
des experimentellen Teiles niedergelegten Versuchsergebnisse. Am wert- 
vollsten aber erscheint mir in diesem Zusammenhange der folgend mit- 
geteilte Versuch mit einem fast allantoinfreien Objekt. Ich gab zu dem 
Brei von je 10 g frischen Rhabarberblättern 5, 10 und 20 mg Allantoin-N 
und bestimmte anschließend nach meiner Methode die Allantion-N-Werte 
zu 5,2, 10,25 und 20,35 mg. Dieses Ergebnis spricht wohl ebenso für die 
Vollkommenheit des angewandten Extraktionsverfahrens als auch für 
die Genauigkeit der eigentlichen Allantoinbestimmungsmethode. Die ge- 
ringen Überwerte sind dabei durch Spuren von in der Pflanze vorhande- 
nem Allantoin-N bedingt, dessen Menge in einer gesonderten Portion zu 
0,3 mg festgestellt werden konnte. 

Zum Schlusse sei noch darauf hingewiesen, daß bereits CHIBNALL 
(1922 und 24) in eiweißfreien Extrakten von Phaseolus-Blättern durch 
l6stiindige Verseifung mit 20% iger Salzsäure (complete hydrolysis) eine 
Abspaltung von NH, vornahm. Die Differenz gegenüber der bei 2stün- 
diger Verseifung mit 4%iger Salzsäure (mild hydrolysis) auftretenden 
NH;-Menge (dem Amidwert) bezeichnet er als ,,Amide N other than 
asparagine N“. Die Bedenken, die Mornes (1926) gegen die Existenz 
dieser neuen, nach Meinung CHIBNALLs gut charakterisierten N-Fraktion 
vorbringt, kann ich auf Grund meiner Beobachtungen nicht teilen. CHıB- 
NALL kommt aus rein theoretischen Erwägungen (1922) zu der Auffas- 
sung, daß sein „Amide N other than asparagine N‘ aus Ureiden ab- 
gespalten wird. Später (1924) weist er nach, daß Harnstoff selbst daran 
nicht beteiligt sein kann, da dieser trotz der konstatierten enormen Aus- 
beute an NH, bei starker Verseifung nur in Spuren nachweisbar war. Die 
Analysen desselben Autors (1922, S. 360) gestatten den Schluß, daß durch 
die starke Säurehydrolyse ein Körper erfaßt wird, der sonst gewöhnlich 
im „other-N“ enthalten ist!. Interessant ist sein Befund, daß ungefähr 
die Hälfte vom N dieses hypothetischen Körpers durch die starke Ver- 
seifung als NH, erfaßt wird. Da für Phaseolus das Vorkommen von 
Allantoin längst nachgewiesen ist (Ackroyp 1911, PFENNINGER 1909, 
SCHELLENBERG 1916, POWER u. SALWAY 1913), und ich für das Allantoin 
die Tatsache einer 50%igen N-Abspaltung bei starker Verseifung fest- 
stellen konnte, sehe ich in dem ,,Amide N other than asparagine N“ 
CHIBNALLs eine der Hälfte meines Allantoin-N gleichwertige N-Fraktion. 
Ich werde im Verlaufe dieser Arbeit noch Gelegenheit haben, auf die 
Analogie im Verhalten von ,,Amide N other than asparagine N“ und 
Allantoin-N hinzuweisen. - 


1 Der „other N“ CniBnaLts ist dem Rest-N von MoTHEs und anderen 
Autoren nicht gleichwertig, da er Humin-, Basen-, Proteosen- und Monoamino-N 
nicht mehr enthält. 
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C. Die Purinbestimmungen. 

Da sich im Laufe der Arbeit Untersuchungen auf Purinkörper nötig 
machten, seien die angewandten Methoden bereits jetzt mitgeteilt. Die 
von mir angegebenen Zahlen für Gesamtpurin-N wurden erhalten durch 
Addition der N-Werte für die freien und die im Nukleinsäurekomplex ge- 
bundenen Purine. Bei der Bestimmung der gebundenen Purine folgte ich 
ZALESKI (1907). Der eigentlichen Analyse ging die Isolierung der Nu- 
kleinsäuren nach PLIMMER voraus (ZALESKI 1909). Die Extraktion der 
Nukleoproteide wurde durch 24stündige Mazeration des Pflanzenpulvers 
mit 1%iger Natronlauge bei etwa +350 C vorgenommen. Nach Neutrali- 
sation des Filtrats mit Salzsäure erfolgte die Ausfällung durch Zugabe 
des gleichen Volumens 1%igen Salzsäure-Alkohols. Der die Nuklein- 
säuren enthaltende Niederschlag wurde aufs Filter gebracht, mit 0,5% iger 
Salzsäure, dann nacheinander mit Alkohol und Äther gewaschen und ge- 
trocknet. Ich kochte dann die so gewonnene Substanz 6 Stunden lang 
am Rückflußkühler mit 4%iger Salzsäure, filtrierte die Lösung der ab- 
gespalteten Purinkörper ab, neutralisierte sie, nach gutem Auswaschen, 
mit Natronlauge, säuerte sie dann mit Essigsäure wieder an und engte 
sie schließlich auf dem Wasserbade ein. Nach Zugabe von NH, erfolgte 
die Fällung der Purine mit ammoniakalischer Silbernitratlösung. Der 
abfiltrierte Niederschlag wurde mit NH;-haltigem Wasser bis zum Ver- 
schwinden der NO,-Reaktion (mit Diphenylamin - Schwefelsäure) sorg- 
fältigst ausgewaschen, anschließend mit dem Filter in einem Becherglas 
zur Entfernung des NH; mit Magnesiumhydroxyd 1/,; Stunde lang ge- 
kocht. dann nach KJELDAHL verascht. 

Die Bestimmung der freien Purine geschah nach der von SCHWEIZER 
(1926) ausgearbeiteten Methode, auf deren Wiedergabe ich, da ich ihr bis 
auf den letzten Teil streng folgte, verzichten kann. Die von mir vor- 
genommene Abänderung besteht in der Einschaltung einer Abscheidung 
der Purine dureh Phosphorwolframsäure vor der endgültigen Fällung mit 
ammoniakalischer Silbernitratlösung. Ich bezweckte damit eine Tren- 
nung vom Allantoin, das durch Silbernitrat mitgefällt wird. Der mit 
Phosphorwolframsäure erhaltene Niederschlag wurde nach 24stündigem 
Stehenlassen auf die Nutsche gebracht, mit 5%iger Schwefelsäure aus- 
gewaschen und dann mit Baryt zersetzt, die abgesaugte Lösung durch 
CO, vom überschüssigen Baryt befreit, davon durch Filtration getrennt, 
mit Salpetersäure nahezu neutralisiert, abgedampft und mit ammoniaka- 
lischer Silbernitratlösung versetzt. Die Weiterbehandlung des Nieder- 
schlages erfolgte wie bei ZALESKI. 

Die angegebenen Purinbestimmungsmethoden eignen sich nicht zum 
Arbeiten mit kleinen Mengen. Ich habe deshalb immer mindestens 100 g 
Troekenpulver zu den Analysen verwendet. 
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Experimenteller Teil. 
A. Wahl und Prüfung der Objekte. 


Auf Grund der Versuche über den Wert verschiedener Extraktions- 
methoden schieden alle schleimführenden Pflanzen von vornherein als 
für meine Zwecke unbrauchbar aus. Von den übrigen nach den Literatur- 
angaben in Frage kommenden Pflanzen wählte ich zwei: eine krautige 
Pflanze, Borrago officinalis und ein Holzgewächs, Platanus orientalis. Mit- 
bestimmend bei der Wahl war die Tatsache, daß sich beide Pflanzen als 
praktisch harnstoffrei erwiesen, betr. Platanus siehe KLEIN u. TAUBÜCK 
(1929). Von beiden stand mir genügend Material zur Verfügung. Ver- 
wendung fanden von Borrago hauptsächlich die Keimlinge, die ich mir aus 
von der Firma Orro Mann-Leipzig gelieferten Früchten selbst zog, von 
der Platane die austreibenden Sprosse, die für jede Versuchsreihe von 
ein und demselben Baume des hiesigen Botanischen Gartens entnommen 
wurden. Im folgenden seien einige Versuche mitgeteilt, die sich damit 
befassen, die Eignung der Objekte nachzuprüfen. Dabei suchte ich zu- 
nächst zu ermitteln, ob die Anzahl von Individuen, die ich jeweils zu 
einer Portion vereinigte, genügte, um die individuellen Schwankungen 
auszugleichen. Auch lag mir daran, zu untersuchen, ob die gewählten 
Objekte zum Studium der Allantoinbildung geeignet waren. Wichtig 
war dabei sowohl die Feststellung einer genügend intensiven Allantoin- 
vermehrung, als auch die Ermittlung einer Entwicklungsperiode, während 
der ein etwaiger Allantoinabbau eingestellt oder wenigstens stark ge- 
hemmt war; denn nur dann konnten die gewonnenen Resultate ein 
klares Bild von der Allantoinentstehung geben. 

1. Versuche mit Borrago. Die Früchte wurden nach dem Ankeimen- 
lassen in Töpfen mit gut gewaschenem Sand zur Entwicklung gebracht. 
Das Begießen erfolgte mit Leitungswasser. Die Kulturen standen im so- 
genannten Südgewächshaus des Institutes, die Dunkelkeimlinge unter 
Dunkelstürzen. 

Tabelle 4 verzeichnet die Ergebnisse von Analysen gleichaltriger Keim- 
linge. Die Werte für die einzelnen N-Fraktionen, besonders die auf Ge- 
samt-N bezogenen, können wohl als für biologische Objekte gut überein- 
stimmende bezeichnet werden. 

In Tabelle 5 sind die Ergebnisse zweier Versuchsreihen von längerer 
Dauer niedergelegt. Bei der Analyse der Früchte mußte ich die Frucht- 
schale mit verarbeiten, da eine Trennung vom Samen unmöglich war. 
Auch bei dem angekeimten Material sind die Schalen zum Teil mit erfaßt 
worden. Da diese nun Allantoin enthalten, wie ich feststellen konnte 
(300 bei der Keimung abgeworfene Schalen führten noch 2,1 mg Allan- 
toin-N), kann der gegenüber demjenigen der Früchte verminderte Allan- 
toinwert bei den 3tägigen Lichtkeimlingen nicht als Folge einer Allan- 
toinabnahme in den Keimlingen gedeutet werden. Der Beginn einer 
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Tabelle 4. Analysen von Borrago-Keimlingen zur Prüfung auf Vergleichbarkeit. 
Verwendet wurden je 150 in Sand gezogene Keimlinge. 





























Ge- Ei- Lös- 2- 
samt- | weiß- | licher | NH:-N | Amid- Allan- Rext- 
N N N N toin-N N 
fi me i... 57,3} 37,1 | 20,2 | 0,35 9,8 | 4,2 5,85 
7 1 ‘In % des Ge- 
m Isamt-N . . .| 1000) 648 | 35,2 | 06 | 172 | 73 | 102 
icht- 
beinlinge [In mg ...| 556| 36,0 | 196 | 03 9,5 | 40 | 5,8 
2 ‘In % des Ge- 
Los : . . | 100,0F 64,8 | 35,2 | 05 | 17,1 | 7,2 | 10,4 
m + 59,8| 37,7 | 22,1 0,65 10,0 2,9 8,55 
u. 1 % des Ge- 
6 tagige ang . . | 100,0| 63,0 | 37,0 | 1,1 | 168 | 4,9 | 14,2 
Dunkel- 
keimlinge In mg... 58,6 37,0 21,6 0,65 9,7 2.8 8,45 
2 {In % des Ge- 
samt-N . . . | 100,0! 63,1 36,9 1,1 16,6 4,8 14,4 





solchen ist erst zwischen dem 40. und 50. Tage festzustellen, zu einer Zeit 
also, wo die deutliche Entwicklung der Laubblätter beginnt. Hierbei ge- 
lang mir übrigens der sonst bei meinen Objekten nur selten mögliche 
Nachweis von Harnstoff. Im Hinblick auf die in diesem Kapitel gestellte 
Aufgabe kann aus den Analysen der Licht- und Dunkelkeimlinge von 
Borrago folgendes entnommen werden : Reiche Allantoinbildung findet bei 
beiden statt. Zum Studium geeignet erscheint das Stadium bis etwa zum 
30. Tage. 

Bezüglich der Amide wird durch meine Analysen die bereits bekannte 
Tatsache einer Begünstigung der Amidanhäufung durch Verdunkelung 
erneut gestützt. Wenn die Amidwerte nicht allzu erheblich divergieren, 
so ist zu bedenken, daß die Borrago-Früchte reiche Fettreserven führen. 
Eine gelegentlich ausgeführte Analyse ergab einen Gehalt derselben an 
ätherlöslichen Bestandteilen, hauptsächlich fettem Öl von 53%. 

Auf die Ergebnisse der Tabelle 5 werde ich im Verlaufe dieser Arbeit 
noch mehrfach eingehen. 

Um die Frage, ob die Analysenziffern tatsächlich über das gesamte 
gebildete Allantoin Auskunft geben, oder ob sie nicht etwa nur die Bilanz- 
werte gleichzeitig verlaufender allantoinbildender und -abbauender Vor- 
gänge darstellen, etwas genauer beantworten zu können, wurden Auto- 
lyseversuche angestellt, teils mit, teils ohne Zusatz von Allantoin. 

Tabelle 6 bringt die Ergebnisse. Der durch Zerreiben der Früchte 
bzw. Keimlinge resultierende Brei war mit 10 ccm Wasser bzw. einer 
10 mg Allantoin-N enthaltenden Lösung, dann mit 1 ccm Toluol ver- 
setzt und 14 Tage in Thermostaten bei +370 C belassen worden. Es er- 

Planta Bd. 16. 20 
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H. Purucker: 
Tabelle 6. Autolyseversuche mit Brei von Borrago-Keimlingen. 














Anfangswert en 
1. 150 ungekeimte Früchte . . . . . . . . . .. 1,4 1,5 
+10 mg Allantoin-N . .......... (11,4) 11,45 
2. 150 10-tägige Lichtkeimlinge . . . . . . . .. 4,5 4,7 
+10 mg Allantoin-N . .......... (14,5) 14,5 
3. 150 20-tägige Lichtkeimlinge . . . . . . . .. 7,8 8,0 
+10 mg Allantoin-N........... (17,8) 17,9 
4. 150 20-tägige Dunkelkeimlinge . . . . . . . . 9,1 9,2 
+10 mg Allantoin-N . .......... (19,1) 19,0 
5. 150 25-tägige Dunkelkeimlinge . . . . . . .. 9,55 9,6 
+10 mg Allantoin-N . .......... (19,55) 19,9 
6. 150 50-tägige Lichtkeimlinge . . . . . . . . . 5,0 4,3 
+10 mg Allantoin-N . .......... (15,0) 8,75 


Die Zahlen bedeuten Milligramm Allantoin-N, die eingeklammerten sind nur 
errechnet. 


gibt sich mit aller Deutlichkeit, daß noch bei den 25tägigen Keimlingen 
ein Abbau des Allantoins nicht festgestellt werden kann. Wohl aber ist 
ein solcher bei den 50 Tage alten festzustellen, da der im Substrat vor- 
handene Allantoin-N von 5,0 auf 4,3, der zugefügte von 10,0 auf 4,45 mg 
abnimmt. Die Verminderung der Allantoinwerte wurde dabei nahezu 
restlos kompensiert durch Erhöhung der Werte für NH,-N, was für starke 
Ureasewirkung spricht, wenn das Auftreten von Harnstoff als Zwischen- 
produkt beim Abbau des Allantoins angenommen werden darf. Auch die 
Autolyseversuche zeigen also, daß gegen die Verwendung von weniger 
als etwa 25 Tage alten Borrago-Keimlingen keine Bedenken bestehen. 

2. Versuche mit Platanus. Verwendet wurden Portionen von je 15 bis 
20 Stück gleichlanger und möglichst gleichstarker Zweige desselben 
Baumes mit gleicher Knospenzahl. Die Zweige wurden nach der Ent- 
nahme vom Baum in Leitungswasser gestellt und im Südgewächshaus 
zum Austreiben gebracht. Achsen und junge Triebe wurden gemeinsam 
analysiert. 

Tabelle 7 zeigt, daß die auf Gesamt-N bezogenen Werte eine gute Ver- 
gleichbarkeit gestatten, während das Trockengewicht als Bezugsgröße 
nicht recht geeignet erscheint. Der Allantoingehalt ist genügend hoch. 

Tabelle 8 gibt einen Einblick in die Vorgänge während des Austrei- 
bens. Die merkwürdige Konstanz des Verhältnisses zwischen Eiweiß-N 
und löslichem N scheint dadurch bedingt zu sein, daß die aufbauenden 
Vorgänge den abbauenden die Wage halten; denn daß Veränderungen 
überhaupt vor sich gehen, beweisen die Verschiebungen innerhalb des 
löslichen N. Der Allantoingehalt nimmt bis zum 14. Tage zu, um dann 
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Tabelle 7. Analysen austreibender Zweige von Platanus zur Prüfung auf Ver- 
gleichbarkeit. (Datum: 10. V. 1929.) Je 20 10 Tage lang im Dunkeln ausge- 
triebene Zweige, 35 cm lang. 





























Trockengewicht Gesamt- Léslich - | 2-Amid- | Allantoin-| 2 
ine > Eiweiß-N = | NH,-N 2 = M-| Rest-N 
| a) 168,8 109,0 59,8 1,9 6,8 31,8 19,3 
32,0 b) 100,0 64,7 35,3 11 4,0 18,8 11,4 
| c) 527,0 340,0 187,0 5,9 21,2 99,5 60,4 
a) 173,6 111,0 62,6 2,3 7,1 32,5 20,7 
34,1 b) 100,0 640 |* 36,0 1,3 4,1 18,7 11,9 
c) 509,0 325,0 183,5 6,7 20,8 95,3 60,7 
| a) 165,4 107,7 57,7 1,3 5,7 30,6 20,15 
30,8 b) 100,0 65,0 35,0 0,8 3,5 18,5 12,2 
| ec) 537,4 350,0 187,4 4,2 18,5 99,2 65,5 


a) = Milligramm, b) = Prozent vom Gesamt-N, c) = Milligramm auf 100 g 
Trockengewicht. 


Tabelle 8. Analysen von verschieden lange austreibenden Platanenzweigen. (Da- 


tum: 1. bis 20. Mai 1929.) Je 15 am Licht im Wasser ausgetriebene Zweige von 
35 cm Länge. 





Gesamt- | Eiweiß- | Löslicher 2-Amid- |Allantoin- 4 
N N N NH;-N N N Rest-N 





pes ni» | 1315 | 1003 | 312 | 10 | 24 5,8 22,0 
Antengewerö) b) | 100,0 | 763 | 23,7 | 08 1,8 4,5 16,8 


nach a) | 126,5 | 96,4 | 30,1 1,5 3,15 | 7,0 18,45 
8 Tagen | b) | 100,0 | 76,2 | 23,8 1,2 2,5 5,5 14,6 
nach a) | 137,4 | 105,8 | 31,6 2,2 3,65 | 9,83 15,92 
14 Tagen | b) | 100,0 | 77,0 | 23,0 1,6 2,7 7,1 11,6 























nach a) | 138,2 | 110,3 27,9 1,8 2,9 5,6 17,6 
20 Tagen b) | 100,0 80,0 20,0 1,3 2,1 4,0 12,6 
a — Milligramm; b — Prozent vom Gesamt-N. 


zwischen diesem und dem 20. wieder zu sinken. Um die aus diesen Er- 
gebnissen zu schließende Tatsache, daß bis ungefähr zum 14. Tage kein 
Abbau des Allantoins erfolgt, noch zu erhärten, unternahm ich einige 
Autolyseversuche. 

Verwendung fand eine ungepufferte Suspension von je 20 g frischen 
Blättern in 75 ccm destilliertem Wasser unter Zusatz von 2 ccm Toluol. 
Versuchsdauer 11 Tage, Temperatur +370. Die Ergebnisse des Versuches 
(Tabelle 9) lassen sich folgendermaßen deuten: Der Abbau ist bei den 
l4tägigen Blättern so gering gegenüber demjenigen der 20tägigen, daß 
wohl von einer Beständigkeit des Allantoins in diesen gesprochen werden 
kann. Platanenblätter bis zu einem Alter von 14 Tagen erscheinen also 
für Versuche über Allantoinbildung geeignet. 
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Tabelle 9. Autolyseversuche mit Platanenblättern. Die Zahlen bezeichnen 
Milligramm N. 

















Anfangs- | Endwert nach 
u u Abnahme 
1. 14tägige Blätter... ........ 2,30 2,25 0,05= 2,0% 
+11,25 mg Allantoin-N . . . .. 13,5 13,35 0,15= 1,1% 
2. 20-tägige Blätter. . . . . . . . . . 1,02 0,71 0,31= 30,4% 
+11,25 mg Allantoin-N . . . .. 12,30 9,59 2,71 = 22,0% 


Diese nun schon mehrfach konstatierte, zeitweise Stabilität des 
Allantoins in der Pflanze, die seine Anhäufung während gewisser Pe- 
rioden ermöglichen dürfte, ist bereits früher beobachtet worden. THoms 
(1902), der das Pecxoutsche Cordianin als Allantoin identifizierte, hält 
überhaupt den Abbau des Allantoins in der Pflanze für wenig wahrschein- 
lich, eine Annahme, die allerdings in dieser allgemeinen Fassung kaum 
zutreffen dürfte. Wesentlich erscheint mir in diesem Zusammenhange 
die interessante Tatsache, daß bisher aus biologischen Objekten nur 
optisch inaktives Allantoin isoliert werden konnte, obgleich das Vor- 
handensein eines asymmetrischen C-Atoms im Molekül das Gegenteil er- 
warten lassen sollte. Es ist nicht unmöglich, daß die Inaktivierung erst 
bei der Isolierung erfolgt. Anderenfalls könnte auch bereits im lebenden 
Organismus eine Autorazemisierung stattfinden, die eine Erschwerung 
«des fermentativen Abbaus und damit eine Anhäufung des Allantoins in 
der Pflanze bedingen dürfte. Daß das Allantoin mitunter als Reserve- 
stoff dient, da es in den der Speicherung dienenden Organen häufig in 
größeren Mengen gefunden wurde, dafür sprechen jedenfalls die Angaben 
einiger Autoren. Wie SCHELLENBERG (1916) fand, speichert bei der Rei- 
fung von Phaseolus-Hülsen die innere Schicht stark Allantoin neben 
Amiden. Da SCHELLENBERG auf Grund interessanter anatomischer Be- 
funde die Hülse als ein Speicherorgan für die zur Samenbildung nötigen 
Stoffe betrachtet, sieht er auch die Bedeutung des Allantoins in der eines 
N-haltigen Baustoffes für den Samen. Nach Abschluß des Längen- und 
Dickenwachstums der Hülse findet er das Maximum im Allantoingehalt. 
Dann folgt eine fast quantitative Entleerung. Daß eine Auswanderung 
in den Samen stattfindet, läßt sich auch aus den Befunden AOKROYDs 
(1911) schließen, der in Phaseolus-Samen Allantoin nachweisen konnte. 
Voat (1918) drängte sich aus seinen Untersuchungen an Wurzelstöcken 
von Symphytum officinale ebenfalls der Schluß auf, daß das Allantoin 
einen Reservestoff darstelle. Er fand in den Rhizomen am wenigsten 
Allantoin im Hochsommer zur Zeit der Blüte, im Winter hingegen soviel, 
daß beim Einlegen frischer Rhizomstücke in 95%igen Alkohol die Ober- 
fläche mit Allantoinkristallen dicht bedeckt war. Es sei noch erwähnt, 
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daß auch SCHULZE u. BossHARD bei Untersuchungen über die Form, in 
der sich im Stamm der Holzgewächse zur Zeit der Winterruhe der N 
vorfindet, in Aesculus- und Acer-Rinde Allantoin fanden. 

Ich betrachte es in dieser Arbeit, die der Allantoinbildung gewidmet 
sein soll, nicht als meine Aufgabe, die Funktionen des Allantoins als Re- 
servestoff nachzuprüfen ; denn dazu würde auch das Studium des Allan- 
toinabbaus gehören. 

B. Narkoseversuche. 

Für Untersuchungen über die Art der Entstehung eines Körpers im 
lebenden Organismus ist die Frage danach, ob dieser Körper synthetisch 
gebildet wird oder bei einem Abbau entsteht, von grundlegender Be- 
deutung. Ich bediente mich zur Klärung dieses Problems der Narkose, 
unter der Voraussetzung, daß den Beobachtungen BERNARDs und ande- 
rer (siehe bei MoTHEs 1926) eine allgemeine Gültigkeit zukommt. 

Die Narkoseversuche, bei deren methodischer Anordnung ich MoTHES 
(1926) folgte, wurden mit verdunkelten Keimlingen von Borrago aus- 
geführt. Ich verwendete 0,5 g Chloroform auf 81. Die Glocken, unter 
denen das Versuchsmaterial stand, wurden täglich gut gelüftet. Die Er- 
neucrung des Chloroforms geschah ebenfalls täglich. 

Alle Versuche (siehe Tabelle 10) ergaben eindeutig eine Sistierung der 
Amidbildung in Keimlingen der verschiedenen Entwicklungsphasen 
durch die Narkose, wie sie aus den Versuchen von MoTHss bereits be- 
kannt ist. Im Gegensatz hierzu steht die fast nicht gehemmte Allantoin- 
vermehrung. Die Allantoinwerte sind zwar bei den narkotisierten Pflan- 


Tabelle 10. Narkoseversuche mit verdunkelten Borrago-Keimlingen. 











Gesamt-x | 2-Amid-N | Allantoin-N ge 
in mg in %, des Gesamt-N 
1. 150 3tagige Keimlinge 
Anfangswert. . . . . . . 55,6 14,2 4,1 0,6 
Nach 3 Tagen Narkose . . 58,7 14,5 4,8 3,2 
. 3 ,, Kontrollwert 59,8 16,8 4,9 1,1 
4 „ Narkose . . 58,3 12,0 5,2 6,8 
4 ..  Kontrollwert 57,2 16,7 5,1 0,7 
2. 150 Ttägige Keimlinge 
Anfangswert. . . . . . . 57,2 16,7 5,1 0,7 
Nach 3 Tagen Narkose . . 58,3 16,5 7,4 4,7 
3 , Kontrollwert 57,1 18,7 7,5 0,7 
CS a. 58,6 17,0 9,8 6,9 
6 ,, Kontrollwert 59,1 23,1 10,0 1,2 
3. 150 13tägige Keimlinge 
Anfangswert. . . . . . . 59,1 23,1 10,0 1,2 
Nach 7 Tagen Narkose . . 58,7 22,5 14,8 6,2 
7 ,, Kontrollwert 59,2 23,3 15,1 3,0 

















i 
i 
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zen meist etwas niedriger gegenüber denjenigen der nicht behandelten 
Kontrollpflanzen, doch ist dieser Unterschied so gering, daß er gegen das 
Ausmaß der Allantoinzunahme während der Zeit der Narkose nicht ins 
Gewicht fallen dürfte. Die Ergebnisse der Narkoseversuche weisen somit 
auf die Entstehung des Allantoin-N im abbauenden Stoffwechsel der 
Pflanze hin. 

Die bei den narkotisierten Objekten gefundenen Unterwerte im 
Allantoingehalt dürften in der Tatsache ihre Erklärung finden, daß ein 
Teil der Muttersubstanzen des Allantoins gleichzeitig mit ihrem Abbau 
gebildet wird (siehe nächstes Kapitel). Die Bildung dieser Muttersub- 
stanzen ist höchstwahrscheinlich ein rein synthetischer Vorgang, dessen 
Sistierung durch die Narkose angenommen werden darf. Den narkoti- 
sierten Keimlingen stehen also weniger Muttersubstanzen zur Allantoin- 
bildung zur Verfügung als den normalen Objekten. Der hemmende Ein- 
fluß der Narkose auf die Allantoinbildung ist somit indirekter Natur. 


C. Bilanzversuche zur Ermittlung der Muttersubstanzen. 


Im Zusammenhange mit den im vorigen Kapitel niedergelegten Er- 
gebnissen der Narkoseversuche sind einige der in Tabelle 5 verzeichneten 
Analysenziffern einer näheren Betrachtung wert, da sie eine Deutung der 
Natur derjenigen Stoffe gestatten, aus denen das Allantoin durch Abbau 
hervorgehen dürfte. Durch einen Vergleich der 20 Tage alten Dunkel- 
keimlinge mit den 28tägigen ergibt sich zunächst eine annähernde Kon- 
stanz des Verhältnisses Eiweiß-N : Löslicher N, auch die Amidwerte 
zeigen keine wesentlichen Unterschiede. Dagegen nimmt der Rest-N um 
4,7 ab, er geht zum größten Teile (3,2) in Allantoin-N über. Als Mutter- 
substanz des Allantoins käme also ein Bestandteil der Rest-N-Fraktion 
in Frage. Die von mir zu seiner näheren Erforschung vorgenommenen 
Untersuchungen beschäftigten sich zunächst mit den Purinen, auf die ja 
die tierphysiologische Parallele hinwies. Da sich aus Versuchen am Tier 
auch die Möglichkeit eines Zusammenhanges der Hexonbasen mit den 
Purinen bzw. dem Allantoin ergeben hat (ACKROYD u. Hopkins 1916), 
habe ich auch das Arginin, das unter den am Aufbau des pflanzlichen 
Eiweißes beteiligten Hexonbasen an erster Stelle steht, in die Unter- 
suchungen mit hineinbezogen. 

Die von mir nun zu beschreibenden Versuche waren als Bilanzver- 
suche gedacht, bei denen nach einem Zusammenhang zwischen den Wer- 
ten für Arginin- und Purin-N einerseits und denjenigen für Allantoin-N 
andererseits gesucht wurde. Die Bestimmung des Purin-N geschah nach 
den von mir bereits besprochenen Methoden von SCHWEIZER u. ZALESKI. 
Zur Bestimmung des Arginin-N wendete ich die Flaviansäurefällung nach 
KosseL u. Gross an, die bereits MoTHEs (1929) für pflanzenphysiolo- 
gische Arbeiten gebraucht hat. Bei den Keimlingen beschränkte ich mich 
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auf die Erfassung des löslichen Arginins, da eine vollständige Extraktion 
des Eiweißes nicht möglich war. 

Die Analysen (Tabelle 11) ergaben in Bezug auf das Arginin zunächst, 
daß die im Eiweiß der Borrago-Frucht vorgebildete Menge nur 11.2% von 
derjenigen Allantoinmenge ausmacht, die ich als Höchstbetrag in Borrago- 
Keimlingen feststellen konnte (23,7% des Total-N bei 40tägigen Licht- 


Tabelle 11. Untersuchung von Borrago-Keimlingen auf Arginin-, Purin- und 
Allantoin-N. 











Gesamt-N Arginin-N | Purin-N | Allantoin-N 
in mg in °4 vom Gesamt-N 
1. MOD ee ee eee ee 420 2,65 0,225 2,13 
Je 1060 verdunkelte Keimlinge: löslich: 
2. EB. urn; 395 0,50 0,87 5,26 
5 A = LPS 389 1,30 1,65 8,43 
MT a TEE IE: 402 2,15 4,33 15,12 
BE ke ag à bee ee Se 393 1,68 1,98 20,50 











keimlingen [Tabelle 5a]). Ein wesentlicher Abbau des Arginins findet ver- 
mutlich überhaupt nicht statt, denn etwa 80% der im Eiweiß des Samens 
enthaltenen Menge konnten im freien Zustande bei 20tägigen Keimlingen 
wiedergefunden werden. Es herrschen hier wohl ähnliche Verhältnisse 
wie bei den von MOTHES untersuchten Coniferenkeimlingen (1929), ab- 
gesehen natürlich von den erheblichen quantitativen Unterschieden. 
Auch der Gesamtgehalt an Purin-N im Samen ist so gering, daß die vor- 
gebildeten Purine als Muttersubstanzen des Allantoins nicht in Frage 
kommen. Wohl aber ergibt sich mit Sicherheit im wachsenden Keimling 
eine Bildung von Purinen. Es ist sogar eine ziemlich starke Vermehrung 
des Purin-N innerhalb der ersten 20 Tage zu konstatieren, steigt er doch 
von 0,225 auf 4,33, das ist auf das 19fache der ursprünglichen Menge. 
Aus dem Vergleich der beiden letzten Analysenziffern (Tabelle 11) geht 
andererseits ein deutlicher Abbau der Purine hervor. Finden sich so- 
mit sowohl Bildung als auch Abbau der Purine, so besteht die Möglich- 
keit, daß im ersten Verlaufe der Keimung die Bildung über den auch hier 
schon bestehenden Abbau der Purine überwiegt, sodaß ein Anstieg der 
Purin-N-Werte bemerkbar wird, später aber die Verhältnisse umgekehrt 
sind, weshalb dann der Abbau in den Analysenziffern zum Ausdruck 
kommen kann. Erkennt man diese Annahme an, so darf auch für die 
jungen Keimlinge ein Zusammenhang von Allantoinbildung und Purin- 
abbau nicht ohne weiteres abgelehnt werden. Wenn somit die Bilanz- 
verhältnisse bei Borrago-Keimlingen gewisse Folgerungen zulassen, so er- 
scheinen sie doch nicht durchsichtig genug, um die Frage nach der Her- 
kunft des Allantoins eindeutig beantworten zu können. Sichereren Deu- 
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tungen sind hingegen die Ergebnisse der Untersuchungen an austreiben- 
den Sprossen von Platanus zugänglich. 

Die Verhältnisse sind bei der Platane unseren Zwecken deshalb gün- 
stiger, weil die Platanenzweige, wie erstmalig SCHULZE u. BossHARD 
nachweisen konnten, Purine vorgebildet enthalten. Verwendung fanden 
zu meinen Versuchen Portionen von je 30 Zweigen. Dabei wurden immer 
zwei Portionen aus vergleichbarem Material zusammengestellt, davon die 
eine sofort nach der Entnahme vom Baum (15. IV. 1930) analysiert. dic 
andere nach 10tägigem Austreibenlassen in Wasser unter dem Dunkel- 
sturz. 

Die Werte für die Allantoinzunahme (Tabelle 12) entsprachen nicht 
vollkommen den für die Purinabnahme erhaltenen. Doch ist ein fast 
konstantes Verhältnis zwischen beiden festzustellen. Es entspricht eine 


Tabelle 12. Untersuchung von austreibenden Platanenzweigen auf Purin- und 
Allantoin-N. Werte in Prozent des Total-N. 





























Purin-N Allantoin-N 
Anfaugs- Endwert Abnahme Anfanıs- Endwert Zunahme 
vert wert 
à 14,80 4.35 10.45 6,0 13 8 7.8 74,7% der 
Purin-N-Abnahme 
2, 15,64 4,89 10,75 4,55 12,08 7,53 = 70,0% der 
Purin-N- Abnahme 
3. 15.19 4,65 10,54 3,58 11,73 |? 8,15 = 77,2% der 
Purin-N- Abnahme 
+. 15,23 4,43 10,80 4,2 11,94 7,74 = 71,7% der 
Purin-N-Abnahme 
à. 16,04 5,16 10,88 4.67 12,87 8,20 75,2% der 
Purin-N-Abnahme 


Allantoin-N-Vermehrung von 70-—-77,2 einer Purin-N-Abnahme von 
100. Diese einigermaßen befriedigende Übereinstimmung, die bei der 
geringen Leistungsfähigkeit der Purinbestimmungsmethode nicht besser 
erwartet werden darf, spricht wohl für eine Verknüpfung der Allantoin- 
bildung mit dem Purinabbau. Für die Diskrepanz zwischen Purin- und 
Allantoinwerten könnte als Erklärungsmöglichkeit auch die Tatsache 
herangezogen werden, daß am Purin-N Guanin beteiligt ist (SCHULZE u. 
BossHARD), dessen Aminogruppe bei den Analysen ja mit erfaßt wird. 
Bestände die gesamte Purinmenge aus Guanin, was unwahrscheinlich ist, 
dann würden 5 Purin-N 4 Allantoin-N entsprechen. Es müßten also 
immerhin 80% des Purir-N als Allantoin-N zum Vorschein kommen. 
während in Wirklichkeit nur bis 77,2% auftraten. Auf eine andere Er- 
klärungsmöglichkeit, die mehr Wahrscheinlichkeit in sich tragen dürfte. 
wird im weiteren Verlaufe der Arbeit hingewiesen werden können 
(Kapitel H). 
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D. Ernährungsversuche. 

Da die Bilanzversuche die Verknüpfung der Allantoinbildung mit dem 
Purinabbau wahrscheinlich gemacht hatten, lag es nahe, das Verhalten 
des lebenden pflanzlichen Organismus gegen von außen zugeführte Purin- 
körper zu beobachten. Ich wählte zu diesem Zwecke austreibende Pla- 
tanenzweige, die in Lösungen entsprechender Substanzen gestellt wurden. 

1. Orientierender Vorversuch. Es wurde mit 3/299 molaren Lösungen 
von Xanthin, Harnsäure und Allantoin gearbeitet. Als Versuchsobjekt 
dienten Portionen von je 20 Zweigen mit je 2 Knospen, die im Lichte im 
Südgewächshaus austrieben. Die Lösungen wurden täglich erneuert, die 
Zweige durch Abwischen mit Watte, die mit 3%iger H,O.-Lésung ge- 
tränkt war, gesäubert und dann mit sterilem Wasser abgespült. Vor dem 
Einstellen in die neuen Lösungen nahm ich jeden 2. Tag eine Kürzung 
der Zweige um etwa 3 mm vor, so daß diese nach 8 Tagen 1,2 cm, nach 

14 Tagen 2,1 cm kürzer waren als zu Beginn des Versuches. Analysen 
wurden ausgeführt: 

L. sofort, 2. nach 8, 3. nach 14 Tagen. Achsen und junge Triebe wur- 
den getrennt analysiert, die Achsen vorher durch Kürzung der errech- 
neten Länge der l4tägigen Zweige angepaßt. 

Aus den Versuchen (Tabelle 13) kann bereits entnommen werden. 
daß Xanthin und Harnsäure eine deutliche Steigerung der Allantoin- 
werte bedingen, und zwar Harnsäure mehr als Xanthin. 


Tabelle 13. Ernährungsversuch mit Purinlösungen. (Beginn 30. IV. 1929.) 
Die Zahlen bezeichnen den ermittelten Allantoin-N in Milligramm. 























Zweige in 
a % 
Junger Trieb sofort. . . . . . . . 0,15 — — — 
nach 8 Tagen . . . - 1,4 3,51 6,0 9,95 
ion re into 4,03 8,85 14,3 21.4 
Achse Ra A 5,3 — — : 
nach 8Tagen. . . . 5,6 6,8 7,0 7,1 
— SD à » 5,8 8,5 8.4 8,7 
Ganzer Zweigsofort. . . . . . . : 5,45 — - 
nach 8Tagen. . . . 7,0 10,31 13,0 17,05 
oi. arm 9,83 17,35 22,7 30.1 
Allantoin-Überwerte im ganzen 
Zweig nach 8Tagen. . . . _- 3,31 6,0 10,05 
fe br “ht — 7,52 12,87 20,27 


2. Exakter Hauptversuch. Verwendung fanden für jeden Einzelfall 
1000 cem von 1/59 molaren Lösungen von Guanin, Hypoxanthin, Xan- 
thin, Harnsäure und Allantoin. Die Lösungen wurden auf einzelne Erlen- 
meyerkölbchen verteilt und nach Verschluß mit Wattebäuschen sterili- 
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siert. Die verwendeten Zweige (pro Portion 20 Stück) wurden auf gleiche 
Länge geschnitten (40 cm) und, nachdem die Schnittflächen paraffiniert 
worden waren, mit ihrem unteren Ende auf 1/, Stunde in 0,2%iges Brom- 
wasser gestellt, nach der Herausnahme mit sterilem Wasser abgespült 
und mit einem ebenfalls sterilen Messer um 1 cm gekürzt, hierauf in die 
bereits abgekühlten sterilen Lösungen gestellt. Nach Verschluß der Kölb- 
chen mit Watte bewahrten die Lösungen ihre Sterilität im allgemeinen 
tadellos. Nur zwei Gläser mußten verworfen werden. Nach Beendigung 
des Versuches (10 Tage später), wurde der N-Gehalt der restierenden 
Flüssigkeiten nach KJELDAHL bestimmt und durch Subtraktion vom ur- 
sprünglichen Gehalt die Menge des von den Zweigen aufgenommenen N 
ermittelt. Dieser Wert wurde dann von dem ermittelten Gesamt-N der 
Zweige abgezogen und so der ursprüngliche Gesamt-N errechnet, auf den 


Tabelle 15. Grad des Purinabbaues. 

















.  |Grad des Purin- 
Aufgenommener N un er 
in % 
Geanin | Dunkel 2,0 (=1,6 Purin-N) 0,9 56,0 
: * * * | Licht 35(=28 „ ) 0,7 25,0 
. | Dunkel _ mi 
Ur TE 17,0 8,5 50,0 
; j Dunkel 8,5 5,2 61,0 
eT ee 27,0 15,5 57,5 
Hiadedfies { Dunkel 18,2 13,7 75,0 
® ‘| Licht 16,4 11,3 69,0 
Allantoin { Dunkel 7,0 7,2 103,0 
* * | Licht 10,0 9,9 99,0 


Werte in % des ursprünglichen Gesamt-N. 


die Resultate bezogen wurden. Diese sind in Tabelle 14 und 15 nieder- 
gelegt und bestätigen durchaus die Ergebnisse des Vorversuchs. Be- 
sonders hervorheben möchte ich den starken Abbau der Harnsäure, der 
wohl dafür spricht, daß auch in der Pflanze diese als die direkte Mutter- 
substanz für das Allantoin anzusehen ist. Die übrigen Purine werden 
weniger intensiv angegriffen. Die Anordnung nach dem Grade der Zer- 
setzung ergibt die gleiche Aufeinanderfolge, wie diejenige, in der man 
sich den stufenweisen Abbau der Purine vorzustellen hat. Die Zersetzung 
ist im Dunkel durchwegs stärker als am Lichte, eine Tatsache, die im 
nächsten Kapitel ihre Erklärung finden wird. 

Vom Ausgangsmaterial und den mit Harnsäure gefütterten Portionen 
wurde noch je ein Teil zur Bestimmung des N der löslichen Purine ver- 
wendet. Der Gehalt der Zweige an diesem betrug zu Beginn des Ver- 
suches 9,5%, bezogen auf Total-N. bei der belichteten Harnsäureportion 
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zum Schlusse 9,4%, bei der verdunkelten nur noch 1,3% vom ursprüng- 
lichen Total-N. Von dem Gesamtbetrag an löslichem Purin-N, der den 
verdunkelten Zweigen zur Verfügung stand (9,5% vorgebildet + 18,2% 
zugeführt = 27,7%), blieben also 1,3% übrig. Das bedeutet eine Ver- 
arbeitung von 26,4%. Demgegenüber zeigt die Tabelle 14 während der 
Dauer des Versuches eine Allantoin-N-Zunahme von nur 21,5% (= 81,4% 
des verarbeiteten Purin-N). Die Objekte des Lichtversuches konnten von 
insgesamt (9,5% vorgebildet + 16,4% zugeführt —) 25,9% Purin-N nur 
16,5% verarbeiten; denn der Purin-N-Endwert wurde zu 9,4% ermittelt. 
Die Allantoin-N-Zunahme (12,7%) macht davon nur 77,0% aus. Die 
hieraus zu folgernde Tatsache, daß nicht der gesamte verschwindende 
Purin-N in Allantoin-N übergeht, deckt sich mit den Ergebnissen der 
Bilanzversuche (Kapitel C) vollständig. 


E. Der Einfluß des Kohlehydratgehaltes auf die Allantoinbildung. 

Für die Amidanhäufung in der Pflanze ist längst bekannt, daß sie von 
der Belichtung weitgehend abhängt. Da die Pflanze auf Zufuhr von 
Kohlehydraten in der gleichen Weise reagiert wie auf Belichtung, hat 
man ferner geschlossen, daß der Einfluß des Lichtes nicht direkt, sondern 
über die Kohlehydratbildung erfolgt. Die bei einem geringen Kohle- 
hydratgehalt bestimmter Höhe in der Pflanze realisierte Entgiftung und 
Deponierung des aus Desaminierungsprozessen hervorgegangenen NH, 
in Form der Amide wird bei noch stärkerem Kohlehydratmangel rück- 
gängig gemacht: Die Amide werden wieder zu NH, abgebaut. Auch der 
durch die gleichzeitig weitergehende Desaminierung primärer Produkte 
der Eiweißhydrolyse freiwerdende NH, bleibt dabei als solcher, also un- 
entgiftet, liegen. Eine derartige durch Kohlehydrathunger bedingte An- 
häufung von NH, in der Pflanze führt schließlich, wenn es sich um einen 
ausgesprochenen Amidtypus handelt, zum Tode. Andererseits tritt auch 
bei Anreicherung mit Kohlehydraten ein Verschwinden der Amide ein. 
Doch ist diese Abnahme des Amid-N von ganz anderer Art als die durch 
extremen Kohlehydratmangel bedingte; denn bei hohem Kohlehydrat- 
gehalt regeneriert die Pflanze aus dem von Amiden abgespaltenen NH, 
das Eiweiß. Beide für die Höhe des Amidgehaltes verantwortlichen Vor- 
gänge, Bildung und Abbau der Amide, sind also durch die Kohlehydrate 
beeinflußbar (PRIANISCHNIKOW, Literatur bei MOTHES 1926). 

Die Möglichkeit eines derartigen Einflusses auch auf den Allantoin- 
gehalt der Pflanze soll zunächst durch eine Betrachtung meiner bisherigen 
Analysenergebnisse erörtert werden. 

tin Vergleich der Licht- und Dunkelkeimlinge von Borrago in Tabelle 5 
ergibt deutliche Unterschiede im Allantoingehalt zugunsten der letzteren. 
Die hieraus auch für die Anhäufung des Allantoins abzuleitende Ab- 
hängigkeit vom Kohlehydratgehalt scheint aber anderer Art zu sein als 
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bei den Amiden; denn diese beginnen bei den Liehtkeimlingen abzuneh- 
men, sobald die eiweißaufbauenden Vorgänge über die abbauenden do- 
minieren, also zwischen dem 20. und 28. Tage. Die Allantoinvermehrung 
geht dagegen auch dann noch ungehindert weiter. Erst zwischen «dem 
40. und 50. Tage setzt auch der Allantoinabbau ein. Ein Zusammenhang 
desselben mit der durch die Belichtung ermöglichten Eiweißregeneration 
spricht hieraus nicht. Das durch hohen Kohlehydratgehalt bedingte Ver- 
schwinden der Amide ist somit kein dem Abbau des Allantoins analoger 
Vorgang. 

Aus den Analysen der Dunkelkeimlinge geht hervor, daß auch bei 
starkem Kohlehydratmangel ein Abbau des Allantoins gleich dem der 
Amide nicht zu konstatieren ist. Ob die am 10. Tage einsetzende NH;- 
Vermehrung von 0,7 auf 4,1% bedingt ist durch ein Liegenbleiben des 
durch Desaminierungsvorgänge gebildeten NH, oder durch den Abbau 
eines Teiles der Amide (die Konstanz der Amidwerte könnte dabei durch 
gleiche Intensität von Amidbildung und -abbau hervorgerufen sein), er- 
scheint mir hierbei weniger wichtig. Die Anhäufung von NH, ist unter 
allen Umständen als Folgeerscheinung der durch die langandauernde Ver- 
dunkelung der Keimlinge bedingten Kohlehydratverarmung anzusehen. 
Ein Abbau des Allantoins ist aber trotzdem nicht festzustellen. Wenn 
Licht- und Dunkelkeimlinge somit Unterschiede im Allantoingehalt auf- 
weisen, scheinen diese nicht durch eine Beeinflussung des Allantoin- 
abbaus verursacht zu sein. 

Zu dem gleichen Schlusse führt ein Vergleich der Ergebnisse der Auto- 
lvseversuche (Tabelle 6) von 20tägigen Licht- und Dunkelkeimlingen. 
Gegenüber den verdunkelten Keimlingen enthalten die belichteten we- 
niger Allantoin. Trotzdem sind in ihnen keine allantoinabbauenden Fer- 
mente nachweisbar. Es kann somit wohl gesagt werden, daß der Einfluß 
der Kohlehydrate bei den untersuchten Frühstadien sich nur auf die 
Allantoinbildung erstrecken dürfte. Ein Abbau scheint in jungen Keim- 
lingen überhaupt nicht möglich zu sein. Der in älteren Keimlingen fest- 
gestellte Allantoinabbau (Tabelle 5 und 6) ist von mir auf seine Abhängig- 
keit von Kohlehydratgehalt nieht untersucht worden, da dies nicht im 
Rahmen der vorliegenden Arbeit lag. Doch können wohl gegen die An- 
nahme einer derartigen Beeinflußbarkeit auch des Allantoinabbaus keine 
ernsthaften Gründe vorgebracht werden. 

Im folgenden sind einige Versuche beschrieben, die geeignet sein dürf- 
ten, die aus den bisherigen Analysen zu ziehenden Schlüsse zu festigen. 
Zunächst arbeitete ich mit austreibenden Zweigen der Platane. denen 
unter den im vorigen Kapitel beschriebenen aseptischen Kautelen Wasser 
und Glukoselösung zugeführt wurden, teils im Dunkel, teils am Lichte. 
Jede Portion bestand aus 15 30 cm langen Zweigen. Tabelle 16 zeigt 


deutlich, daß beim ersten Versuche durch eine 0,5% ige Glukoselösung die 
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Wirkung der Belichtung noch verstärkt wird. Stets ist dabei nur eine 
Hemmung der Allantoinbildung zu konstatieren, während bei l4tägigen 
Zweigen durch Licht- und Glukosezufuhr ein Amidabbau hervorgerufen 
werden konnte. Diese Resultate sind in vollster Übereinstimmung mit 
den Ergebnissen der Autolyseversuche (Tabelle 9), die bei l4tägigen 
Blättern keinen Abbau von Allantoin ergaben. Im zweiten Versuch 
(Tabelle 16) vermag eine 0.2% ige Traubenzuckerlösung die durch die Ver- 


Tabelle 16. Beeinflussung der Allantoinbildung in austreibenden Platanenzweigen 
durch Belichtung und Glukosezufuhr. Werte in Prozent des Gesamt-N. 








Allantoin-N 2-Amid-N 
1. Versuch: 
TT PP EP 6 0 2 5,45 2,0 
Zweige 8 Tage verdunkelt ausgetrieben. . . . . 9,35 3,66 
… 8 „ am Licht a, ge 7,0 3,15 
in 0,5%iger Glukoselösung. . . . . . . . . 6,3 2,78 
Zweige 14 Tage verdunkelt ausgetrieben. . . . . 10,8 7,97 
… 14 „ am Licht are dis 9,83 3,65 
hs on += ve 
in 0,5°iger Glukoselösung. . . . . . . . . 7,4 1,62 
2. Versuch: 
OG bete rate re 8,65 
Zweige in H,O 10 Tage verdunkelt . . . . . . . 15,9 
ene oe 10,1 = 
in 0,2% Glukose verdunkelt . . . . . . . 12,25 = 








dunkelung besonders reichlich eintretende Allantoinbildung zu hemmen, 
wenngleich der Belichtung eine noch stärkere Wirksamkeit nach dieser 
Richtung hin zukommt. Die vorliegenden Ergebnisse lassen nun er- 
klären, warum SCHULZE u. BossHARD (1885) bei am Baume austreiben- 
den Platanensprossen einmal nur wenig, ein zweitesmal gar kein Allan- 
toin nachweisen konnten, während sie in den in Wasser ausgetriebenen 
Zweigen reichliche Mengen von Allantoin fanden. Der den Zweigen im 
Frühjahr aus dem Stamm zuströmende Saft, den man als zuckerhaltig 
annehmen darf, scheint eine ähnliche Rolle zu spielen wie die Glukose- 
lösung in meinen Versuchen. 

Über die Bedeutung der Belichtung unterrichtet ferner ein Versuch. 
den ich mit Boretschkeimlingen anstellte, um über die Lokalisation der 
Allantoinbildung etwas zu erfahren. 

l4tägige Lichtkeimlinge wurden in die Kotyledonen (a) und die 
übrigen farblosen Teile (b), hauptsächlich Hypokoty! und Wurzel, ge- 
trennt. Von 150 Keimlingen wurden beide Portionen a und b sofort 
analysiert, von weiteren 150 a und b getrennt in einer feuchten Kammer 
11 Tage lang dem Lichte ausgesetzt, zusammen mit 150 völlig intakten 
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Keimlingen als Vergleichsmaterial. Die Luft wurde täglich zweimal er- 
neuert. Dabei hielten sich auch die getrennten Teile ausgezeichnet. Es 
sei hier nur hervorgehoben (Tabelle 17), daß der Allantoinwert im be- 
lichteten Keimblatt unverändert geblieben ist (3,8), dagegen in Hypo- 
kotyl und Wurzel sich auf über das Doppelte vermehrt hat (von 3,2 auf 
6,5). Gleichzeitig ist im chlorophyllfreien Teil ein Abbau der Amide nach- 
weisbar, während trotz des durch die Zunahme des NH,-N von 1,1 auf 
4,2 dokumentierten starken Kohlehydratmangels das Allantoin nicht ab- 
gebaut, sondern sogar noch vermehrt ist. Wenn in den intakten Keim- 
lingen (3) die Allantoinzunahme stärker ist als bei den operierten Objek- 


Tabelle 17. Versuch über Lokalisation der Allantoinbildung bei Borrago- 
Keimlingen. Werte in Prozent vom Gesamt-N der ganzen Keimlinge. 
































Ge- Ei- Lös- . |2-Amid-] Allan- “4 
samt-N | weiß-N flicher-N| NE5N | | toin-w | Best-N 
Ausgangswert : 
14 tägige Keimlinge 
a) Keimblätter . . . . | 59,0 | 42,8 | 16,3 | 0,82 5,4 3,8 | 6,15 
b) Farbloser Teil . . . | 41,0 | 16,2 | 24,7 | 1,10 | 16,8 3,2 | 3,45 
ore, AT ee 100,0 | 59,0 | 41,0 | 1,92 | 22,2 7,0 | 9,6 
Endwerte: 
25 tägige Keimlinge 
a) Keimblätter . . . . | 61,0 | 40,4 | 21,0 | 1,0 8,5 3,8 | 7,6 
b) Farbloser Teil . . . | 39,0 | 14,2 | 24,4 | 4,2 11,9 6,5 | 1,8 
Labbé sors. 100,0 | 54,6 | 45,4 | 5,2 20,4 | 10,3 | 9,4 





3. Intakte Keimlinge . | 100,0 | 53,6 | 46,4 | 1,8 | 24,1 | 11,5 | 0 


ten (2), trotz der hier möglichen Zuckerzufuhr aus den Keimblättern, so 
ist andererseits zu bedenken, daß bei 3 auch die Zuleitung der Purine 
bzw. der zu deren Synthese benötigten Substanzen nicht verhindert ist. 
Daß die Bildung von Allantoin auch in den Keimblättern vor sich geht, 
sobald sich Kohlehydratmangel auswirkt, beweist das Ergebnis eines mit 
verdunkelten Keimlingen angestellten Versuches (Tabelle 18). Die iso- 
lierten farblosen Teile der Keimlinge gingen dabei zugrunde, so daß eine 
Betrachtung der Verhältnisse innerhalb derselben leider nicht möglich 
ist. Doch scheint der Mehrgehalt an Allantoin bei den Dunkelkeimlingen 
gegenüber den Lichtkeimlingen in der Hauptsache ein Mehrgehalt der 
Keimblätter zu sein, da im chlorophylifreien Teile der die Allantoinbil- 
dung hemmende Einfluß der Belichtung sich weniger auswirken kann. 

In diesem Zusammenhange dürfte ein Befund von CHIBNALL (1922 
und 1924) interessieren. Dieser Autor hatte bei hungernden Blättern von 


Phaseolus große Ausbeute an NH, nach starker Verseifung. Wie ich 


Planta Bd. 16. 21 
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Tabelle 18. Verdunkelung isolierter Keimblätter. Werte in Prozent vom 





























Gesamt-N der Keimblätter. 

Gesamt- | Eiweiß- | Löslicher 2-Amid- |Allantoin- > 

= - = NH;-N = - N-| Rest-N 
l4tägige Keim- 
blätter von Dun- 

kelkeimlingen . | 100,0 65,4 34,6 1,0 12,7 9,6 11,3 
24tägige Keim- 
blätter von Dun- 

kelkeimlingen . 100,0 53,8 46,2 3,9 15,4 16,3 10,6 


(Nach 10tägiger Isolation und weiterer Verdunkelung.) 


schon im methodischen Teile dieser Arbeit begründet habe, ist diese Zu- 
nahme des „amide N other than asparagine N‘ CHıBnaLıs kaum etwas 
anderes als ein Ausdruck für die durch Kohlehydratmangel bedingte Ver- 
mehrung von Allantoin-N in den hungernden Blättern. 

Aus all dem ergibt sich tatsächlich eine Abhängigkeit des Allantoin- 
gehaltes von der Konzentration der in den Pflanzen vorhandenen Kohle- 
hydrate. Während der untersuchten Frühstadien ist dabei nur eine Be- 
einflussung der Allantoinbildung zu konstatieren, in dem Sinne, daß mit 
zunehmender Kohlehydratverarmung eine Steigerung der Allantoinbil- 
dung eintritt, während Kohlehydratanreicherung eine hemmende Wir- 
kung ausübt. 

Die Versuche des vorigen Kapitels gewähren einen Einblick in die Art 
der Abhängigkeit der Allantoinbildung von den Kohlehydraten, da sie in 
verdunkelten Platanensprossen einen stärkeren Purinabbau ergaben als 
in belichteten. Bei ausgewachsenen Pflanzen scheint Verdunkelung nicht 
nur einen auch am Lichte vor sich gehenden Vorgang zu steigern, wie dies 
bei meinen Objekten der Fall ist, sondern den Purinabbau überhaupt erst 
in Gang zu setzen, wie aus Angaben von CHIBNALL und Veröffentlichun- 
gen von Kızser (1906 und 1910) hervorgeht. Die Arbeiten des letzt- 
genannten Autors dürften eine Ergänzung der Versuche von SCHITTEN- 
HELM (1909) bedeuten, der im Preßsaft und Wasserextrakt von Lupinen- 
keimlingen Guanase nachweisen konnte. Kızser fand nämlich bei Ver- 
dunkelung von Trifolium repens und pratense einen vollständigen Abbau 
der Aminopurine, dessen Ausmaß jedoch über das der gleichzeitig kon- 

statierten Zunahme der Oxypurine wesentlich hinausging. Es ergab sich 
also eine Verminderung des Gesamtpuringehaltes. Der Autor hat die 
geäußerte Absicht, seine Versuchsobjekte auf Allantoin zu untersuchen. 
da er dieses als Abbauprodukt vermutete, leider noch nicht ausgeführt. 
Es kann jedenfalls angenommen werden, daß letzten Endes die purin- 
abbauenden Vorgänge der Beeinflussung durch den Kohlehydratgehalt 
unterliegen und somit die Unterschiede im Allantoingehalt bedingen. 
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F. Anaerobioseversuche. 

Die aus den Bilanz- und Fütterungsversuchen zu folgernde Tatsache, 
daß das Allantoin aus den Purinen entsteht, führt zu der Frage nach der 
Natur dieses Vorganges. Da das Allantoin auf Grund chemischer und 
tierphysiologischer Untersuchungen als Oxydationsprodukt der Purine 
angesehen werden muß, war von vornherein anzunehmen, daß auch das 
in der Pflanze gebildete Allantoin auf dem Wege der Oxydation ent- 
stehen würde. 

Zur Klärung dieser Frage unternahm ich einige Versuche, bei denen 
ich den Allantoingehalt von Boretschkeimlingen, die für einige Zeit in 
ein durch eine Quecksilberpumpe fast luftleer gemachtes Gefäß gebracht 
waren, mit demjenigen gleichaltriger, an der Luft belassener verglich. Die 
im Vakuum, also bei O,-Entzug, eintretende Hemmung der Allantoin- 
bildung ist allerdings gering. Es geht aber mit Deutlichkeit aus allen in 
Tabelle 19 niedergelegten Analysenzahlen hervor, daß die Ausschläge 

Tabelle 19. Versuche mit O,-Entzug. Werte in Prozent des Gesamt-N. 

Ei- | Lés- 


2-Amid-| Allan- - 
weiß- | licher | NBN |" | toin-n | Bests 








1. Je 120 10tägige Lichtkeimlinge 
von Borrago 
a) 48 Stunden verdunkelt im 
Tee 65,8 | 34,2 | 0,7 13,2 | 2,9 | 17,4 
b) 48 Stunden verdunkelt an 
in A D EN SE 77,5 | 22,5 | 0,6 12,2 | 3,5 6,2 
2. Je 303 16tägige Lichtkeimlinge 
von Borrago 
a) 24 Stunden verdunkelt im 
Le 2 à 64,0 | 36,0 | 0,8 13,4 | 7,8 | 14,0 
b) 24 Stunden verdunkelt an 
GRADE sist. oat 73,8 | 26,2 | 0,7 13,3 | 8,1 4,1 
3. Je 170 lltagige Lichtkeimlinge 
von Borrago mit Chloroform- 
dampf getötet 
a) 6 Tage verdunkelt im Vaku- 
um mit Toluol . . . . . . 75,4 | 24,6 | 2,36 8,5 | 5,08 | 8,66 
b) 6 Tage verdunkelt unter Zu- 
fuhr von Luft, die vorher 
durch Chloroformtoluol ge- 
leitet wurde. ...... 82,6 | 17,4 | 0,91 4,69 | 5,78 6,02 
4. Je 200 18tägige Lichtkeimlinge 
von Borrago, mit Toluol zu Brei 
zerrieben 
a) Anfangswert . . . . . . . 84,0 | 16,0 | 1,5 6,3 | 5,7 2,5 
b) 7 Tage verdunkelt im Vaku- 
ne eto wate ne 70,8 | 29,2 | 3,9 7,5 |5,9 | 11.9 
c) 7 Tage verdunkelt mit Luft- 
durchleitung . . . . . . . 83,5 | 16,5 | 1,7 6,1 | 6,15 2,55 
21° 
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gleichgerichtet sind: stets ist bei O,-Entzug der Allantoinwert geringer. 
Die in einem der nächsten Kapitel zu erörternden Fermentversuche wer- 
den die Wirkung des O,-Ausschlusses noch deutlicher machen. Daß über- 
haupt ein Fermentprozeß vorliegt, muß angenommen werden, weil auch 
im Keimlingsbrei (4) die Allantoinbildung weitergeht. Die Tatsache der 
nur geringen Unterschiede im Allantoingehalt zwischen normalen und 
unter anaerobiotischen Bedingungen stehenden Objekten könnte bei den 
lebenden Keimlingen (1 und 2), die nur kurze Zeit im Vakuum ohne sicht- 
bare Schädigung verweilen konnten, auf die Kürze der Versuchsdauer 
zurückgeführt werden. Für die anderen, länger währenden Versuche an 
totem Material gibt es nur eine Erklärungsmöglichkeit, nämlich die, daß 
die Allantoinbildung gar keine echte Oxydation, zu der also O, unbe- 
dingt erforderlich wäre, darstellt, sondern eine Oxydoreduktion, einen 
Vorgang also, der auch bei Ausschluß von O, — die Anwesenheit von 
H-Akzeptoren vorausgesetzt — weitergehen kann. 


6. Dehydraseversuche nach Thunberg. 


Einige aus den Anaerobioseversuchen erschlossene Tatsachen ver- 
halfen zu der Anschauung, in den vermuteten, allantoinbildenden Fer- 
menten nicht echte Oxydasen, sondern Dehydrasen anzunehmen. Hier- 
für spricht auch ihre durch Strukturzerstörung nicht gehinderte Aktivität 
(Tabelle 19,4). Die Dehydrasennatur der tierischen Fermente dieser 
Art — der Purindehydrasen — ist längst erkannt. Sie vermögen die 
Oxydation der Purine auch bei Abwesenheit von Sauerstoff durch- 
zuführen, vorausgesetzt, daß Wasserstoffakzeptoren im Reaktions- 
gemisch vorhanden sind, die den vom oxydablen Körper — dem Dona- 
tor — abgespaltenen Wasserstoff aufzunehmen vermögen. Der Sauer- 
stoff hat lediglich den Zweck, den H-Akzeptor wieder zu regenerieren, 
verhindert also, daß bei Vorhandensein einer nur begrenzten Akzeptor- 
menge die Reaktion zum Stillstand kommt. Mir erschien es wichtig, auch 
für die pflanzlichen purinoxydierenden Fermente den Nachweis ihres 
Dehydrasencharakters zu führen. Dazu bediente ich mich der Methode 
von THUNBERG (1929). Als Objekte geeignet erwiesen sich ganz junge 
Keimlinge von Borrago. 

Versuche. Verwendete Reagentien: 1/,,,-molare Lösungen von Hypo- 
xanthin (0,272 g/l lit.), Xanthin (0,304 g/l lit.) und Harnsäure (0,336 g/ 
1 lit.) und eine Akzeptorstammlösung, bestehend aus 1 ccm Methylenblau 
(1:500), 1 cem 1/,-molarer Dikaliumphosphatlösung und 8 ccm Wasser. 

1.230 2tägige Dunkelkeimlinge (= 13 g Frischgewicht) wurden mit 
1/,9-molarer Dikaliumphosphatlösung zu einer Suspension von 20 ccm 
zerrieben. Davon wurden für jeden Versuch 2 ccm verwendet. Das Ge- 
samtvolumen des Reaktionsgemisches, bestehend aus 1 com Akzeptor- 
stammlösung, 2cem Keimlingssuspension und 1,2 oder 5 cem Donator- 
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lösung, wurde mit destilliertem Wasser auf 8 ccm ergänzt. Die Tuun- 
BERG-Röhren wurden nach erfolgtem Auspumpen im Thermostaten bei 
+370 C beobachtet. 

Innerhalb der von THUNBERG (1929) vorgeschriebenen Zeit war 
Entfärbung erfolgt nur durch 5 und 2 ccm Harnsäurelösung und durch 
5cem Xanthin- und Hypoxanthinlösung. Ich habe mehrere Versuche 
gleicher Art vorgenommen und ganz ähnliche Ergebnisse erzielt. Nur 
in einem Falle gelang die Entfärbung selbst mit Harnsäure nicht, von 
der doch in den anderen Versuchen bereits 2 ccm der Lösung sich als 
wirksam erwiesen. Eine Aufklärung dieses Versagens war mir nicht 
möglich. 

Die blaue Farbe des Methylenblaus war nicht besonders deutlich er- 
kennbar wegen der beim Zerreiben der Keimlinge eintretenden starken 
braunen Eigenfärbung des Substrates, die eine schmutzig-grüne Misch- 
farbe bedingte. Allerdings ging dem Verschwinden der blauen Farbe die 
Entfärbung des braunen Pigmentes voraus, so daß ich mich um die Ver- 
hinderung seines Auftretens (etwa durch Arbeiten unter Luftabschluß) 
gar nicht zu bemühen brauchte. Ganz entsprechend erfolgte bei Luft- 
zutritt nach erfolgter Entfärbung beider Körper zuerst die Blaufärbung 
und erst nach kurzer Zeit das Wiederauftreten der braunen Farbe, woraus 
erneut ein schmutziges Grün resultierte. Das pflanzeneigne Pigment ist 
also leichter reduzierbar als Methylenblau. Daß diese Pigmente inner- 
halb der Pflanze eine Rolle bei der Purindehydrierung spielen, scheint 
mir nicht ganz unwahrscheinlich, denn ich beobachtete sehr häufig, daß 
Extraktlösungen aus verdunkelten Objekten, die ja regelmäßig auch 
mehr Allantoin enthalten, dunkler gefärbt waren als solche aus den ent- 
sprechend belichteten Portionen. Es sei betont, daß das rotbraune Pig- 
ment meiner Objekte mit dem braunen Opartns (1927) nicht identisch 
sein kann, da das letztere erst durch starke Oxydation aus einem aktiven 
grünen Pigment gebildet wird und selbst inaktiv ist. Mir erschien es 
jedenfalls eines Versuches wert, einmal das rotbraune Pigment alsWasser- 
stoffakzeptor zu verwenden, weil seine im Vergleich zu dem Methylenblau 
größere Empfindlichkeit gegen Wasserstoff gerade bei Versuchen mit 
Purinen als Donatorsubstanz von Wert ist. Die geringe Löslichkeit der 
letzteren bedingt nämlich, daß jedesmal nur wenig Donatorsubstanz zur 
Verfügung steht. Außerdem gestattet das Vorhandensein von nur einem 
Farbstoff eine viel klarere Beobachtung. Ich verfuhr dabei folgender- 
maßen: 

Die durch Zerreiben der Keimlinge mit m /20-Dikaliumphosphat resul- 
tierende Suspension wurde mit Luft solange geschüttelt, bis eine stark 
rotbraune Färbung erreicht war. Die folgenden Versuche sind also ohne 
Methylenblau und stets mit 5 cem Donatorlösung ausgeführt. Sie wurden 
nach 2 Stunden abgebrochen. Temperatur — +370 C. 
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Aus diesen Versuchen (Tabelle 20) kann entnommen werden, daß 
auch in der Pflanze Purindehydrasen für den Purinabbau verantwortlich 
zu machen sind. Darüber hinaus ist eine besonders starke Wirksamkeit 
der Uricase zu konstatieren, wie sie bereits aus den Ernährungsversuchen 
geschlossen werden konnte. 

Tabelle 20. Dehydraseversuche. 








Objekt béttites Entfärbungszeit 
in Stunden 

I. 200 3tägige Dunkelkeimlinge Hypoxanthin — 

Xanthin — 

Harnsäure 13/4 

Wasser — 
II. 200 5tagige Dunkelkeimlinge Hypoxanthin 2 
Xanthin 2 

Harnsäure 11/, 

Wasser — 
III. 100 10tägige Dunkelkeimlinge Hypoxanthin 2 
Xanthin 2 

Harnsäure 11/, 

Wasser — 

IV. 200 kotyledonenfreie Keimlinge, Hypoxanthin 12/4 
12tägig Xanthin 2 

Harnsäure 11/, 

Wasser — 








H. Uricaseversuche. 

Auf Grund tierphysiologischer Versuche ist die Stellung der Harn- 
säure als direkter Muttersubstanz des Allantoins unbestritten (WI1E- 
CHOWSKI, SCHITTENHELM). Da meine Ernährungsversuche die Tatsache 
einer intensiven Harnsäurezerlegung bei gleichzeitiger Zunahme von 
Allantoin auch für die Pflanze ergeben haben, erscheint mir die Uri- 
case als die für die Allantoinbildung wichtigste’ Purindehydrase. Aus 
ihrer gegenüber den anderen purinoxydierenden Fermenten stärkeren 
Aktivität erklärt sich mühelos, warum es bisher niemals gelang, Harn- 
säure in der Pflanze nachzuweisen, obgleich sie doch als Zwischenprodukt 
bei der Oxydation der Aminopurine, des Heteroxanthins und Xanthins 
zu Allantoin entstehen muß (Tabelle 13, 14 und 15). Schon Kresets Be- 
mühungen nach dieser Richtung hin waren ergebnislos. Ich selbst ver- 
suchte mittels verschiedener Methoden (FoLın u. DENIS 1913, Krüger 
u. Schmipt 1905) wiederholt in verschiedenen Objekten den Nachweis der 
Harnsäure zu führen, ebenfalls ohne jeden Erfolg. Es gibt hierfür nur 
eine Erklärungsmöglichkeit, nämlich die, in der Harnsäure das stark 
labile Zwischenprodukt des Purinabbaus in der Pflanze zu sehen. 

Die von mir konstatierte Tatsache des Uricasevorkommens in pflanz- 
lichen Objekten ist an sich nicht neu. Schon Berri (1911) beobachtete 
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einen Abbau von Harnsäure durch pflanzliche Fermentpräparate (Emul- 
sin, Papain, Takadiastase, Malzdiastase), die demnach mit Uricase ver- 
unreinigt sein mußten. Aus Ernährungsversuchen von MoLLiap (1911) 
an Radieschen mit Natriumurat läßt sich gleichfalls eine Harnsäurever- 
arbeitung durch die Pflanze ableiten. Natriumurat erwies sich sogar als 
die die Knollenbildung am meisten fördernde N-haltige Substanz. N&mec 
(1920) konstatierte eine Harnsäurezerlegung durch Sojabohnenmehl. Die 
N&mecschen Versuchsergebnisse waren mir zunächst voller Widersprüche. 
N£mec bestimmte in seinen Experimenten die infolge der Harnsäure- 
zerlegung auftretenden NH,-Mengen. Er erhielt bei Luftzuleitung mehr 
NH, als im abgeschlossenen Gefäß und schloß hieraus auf die oxydative 
Natur des Vorganges. Er nahm eine vorübergehende Bildung von Allan- 
toin an und glaubte das Auftreten von NH, durch die sekundäre Auf- 
spaltung dieses Körpers erklären zu können. Einen experimentellen 
Nachweis seiner Behauptung hat er nicht geführt. Eigene Unter- 
suchungen ergaben, daß Allantoin als NH,-Abspalter nicht in Frage kom- 
men kann (siehe auch TAKEUCHI 1909, PLIMMER u. SKELTON 1914, Fosse 
u. Brunet 1929). Aus diesem Grunde muß für die von NËMEc beobach- 
tete NH,-Bildung eine andere Erklärung angenommen werden. Aus der 
bei meinen Bilanzversuchen zutage getretenen Tatsache, daß die als 
Oxydationsprodukt auftretende Allantoinmenge geringer ist als auf 
Grund der Abnahme des Purin-N anzunehmen gewesen wäre, schloß 
ich, daß die NH,-Bildung gleichzeitig mit der Allantoinbildung als ein 
die Allantoinausbeute beschneidender Nebenvorgang erfolgen müsse. 
Bei meinen Ernährungsversuchen (Tabelle 14) war gleichzeitig mit der 
Vermehrung des Allantoin-N eine Erhöhung der NH;- und 2-Amid-N- 
Werte festzustellen. In diesem Zusammenhange möchte ich nur auf die 
Verhältnisse bei der Zuführung von Harnsäure eingehen. Im Dunkel- 
versuch betragen die Mehrwerte gegenüber der Kontrollportion für den 
Allantoin-N 20,2 mg und für den NH;-N 1,7 mg. Der Amidwert ist nicht 
erhöht. Im Lichtversuch ist bei einer Zunalıme des Allantoin-N von 
21,2 mg die Summe aus NH;- und 2-Amid-N um 5,3 mg vermehrt. Es 
kann keinem Zweifel unterliegen, daß auch die Erhöhung der NH;- und 
Amidfraktion aus der Harnsäurezerlegung abzuleiten ist. Am Lichte, 
also bei höherem Kohlehydratgehalt, mußte der Vorgang, der die Allan- 
toinvermehrung zugunsten einer NH,- bzw. Amidbildung beschneidet, 
offensichtlich gefördert werden. Die von KLEIN u. TAUBÜCK beobachtete 
Aktivierung der Ureasewirkung innerhalb der Pflanze durch Zufuhr von 
Kohlehydraten und die Tatsache, daß in den Nämeoschen Objekten 

Sojabohnen — bekanntlich Urease in reicher Menge vorkommt, legte 
nahe, das Auftreten von NH, bei der Harnsäurezerlegung auf die Wirkung 
dieses Fermentes zurückzuführen. 

Ich versuchte, auf zwei Wegen zueiner Klärung dieser Frage zu gelangen. 
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1. Der ersten Versuchsreihe liegt folgende Überlegung zugrunde: 

Sauerstoff wirkt hemmend auf die Urease (ARMSTRONG u. HORTON 
1913), begünstigt andererseits die Allantoinbildung (Kapitel F). Das Ver- 
hältnis Allantoin-N : NH,-N müßte demnach bei Luftdurchleitung durch 
das Reaktionsmedium größer sein als im Vakuum. 

5tägige Dunkelkeimlinge wurden zu einem feinen Brei zerrieben, da- 
von für jede Portion 3g verwendet. Der Brei wurde mit 50 cem !/500- 
molarer Harnsäurelösung und 31/,cem +/,-molarer Dikaliumphosphat- 
lösung angeschüttelt, der Suspension noch 1 cem Toluol und ein kleiner 
Thymolkristall beigefügt. Es wurden so drei Portionen hergestellt und 
folgendermaßen behandelt: Durch die erste Portion wurde Luft geleitet, 
die zweite war in einem geschlossenen Glasgefäß. Aus dem Glase, das die 
dritte enthielt, war mittels einer Quecksilberpumpe die Luft nach Mög- 
lichkeit entfernt worden. Der Versuch lief 8 Tage bei einer Temperatur 
von + 37°. Tabelle 21 bringt unter a) die Ergebnisse. Die Zahlen bedeu- 

















Tabelle 21. 
n NHyN Allantoin-N Verhältni 
Amtbente' an: in mg in mg NHyN : Allantoin-N 

a) bei Luftdurchleitung. . . 8,2 13,7 0,6 

im geschlossenen GefäB. . 7,5 7,0 1,07 

im Vakuum. . . . . . . 5,35 3,25 1,64 
b) bei Luftdurchleitung. . . 0,08 3,74 0,02 

im geschlossenen GefäB. . 0,26 2,92 0,09 

im Vakuum. . . . . . . 0,17 1,29 | 0,13 


ten Milligramm und bezeichnen die Mehrwerte gegenüber gleicherweise 
behandelten Kontrollportionen, die statt Harnsäurelösung destilliertes 
Wasser enthielten. Die Ausbeute an Allantoin ist am größten bei Luft- 
durchleitung, weniger bedeutend im abgeschlossenen Gefäß und am ge- 
ringsten im Vakuum. Die NH,-Werte zeigen wesentlich schwächere, 
wenn auch gleichgerichtete Unterschiede, so daß das Verhältnis NH;/ 
Allantoin mit zunehmendem Luftentzug ansteigt von 0,6 über 1,07 auf 
1,64. Dies spricht stark für die Annahme einer Ureasewirkung. Ein 
Kontrollversuch mit Allantoinzusatz ergab keine NH,-Bildung. In Ta- 
belle 21 sind unter b) die Ergebnisse eines weiteren Versuches eingetra- 
gen, der mit 3tägigen Keimlingen unter den gleichen Bedingungen wie 
bei a), aber bei nur 2tägiger Dauer ausgeführt wurde. Er ergibt das 
gleiche Bild. 

2. Die zweite Möglichkeit einer Beeinflussung der Ureasewirkung lag 
in der p„-Änderung des Reaktionsmediums. 

Die verwendeten Portionen setzten sich zusammen aus 2g Brei von 
2tägigen Keimlingen, 50 com m/500-Harnsäure und 1 ccm Toluol. Die 
Einstellung der Wasserstoffionenkonzentration geschah mittels m/l- 
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Phosphatpuffer nach MicHAEL1IS (RONA S. 56). Das Material wurde in 
verschlossenen Gläsern 9 Tage lang bei +37° belassen. 

Die in Tabelle 22 angegebenen Resultate sind Differenzwerte gegen- 
über harnsäurefreien Kontrollportionen. Von den ausgeführten drei Ver- 
suchen ist nur der erste in allen Einzelheiten wiedergegeben, von den 
beiden anderen enthält die Tabelle nur die errechneten Verhältniszahlen. 





























Tabelle 22. 
. | Total- Verhältnis 
Fer — Ame | Allentola-B) el Nig N+ Amid-N: Alleatola-K 
in mg 1. Versuch | 2. Versuch | 3. Versuch 
4,5 0,01 0,02 0,33 0,36 0,11 0,1 0,07 
5,5 0,19 0,20 1,25 1,64 0,31 0,52 0,39 
7,5 0,88 0,83 0,27 1,88 6,3 6,95 5,93 
8,3 1,35 0,18 1,09 2,62 1,4 1,63 1,28 
9,2 0,45 0,05 1,01 1,51 0,49 0,61 0,35 








Die Tatsache, daß die Amidwerte erhöht sind, und zwar bei den p,- 
Werten von 4,5, 5,5 und 7,5 um etwa den gleichen Betrag wie die NH;- 
Werte, zwingt zu der Annahme, daß durch die Amidverseifung jenes 
Spaltprodukt erfaßt wird, das man sich nach Abspaltung des Harnstoffs 
von der Harnsäure vorhanden denken muß. Dieser Körper ist in saurem 
und neutralem Medium offensichtlich beständig, während er in alkali- 
schem dem fermentativen Abbau zu NH, unterliegt. Um vergleichbare 
Werte zu bekommen, müssen deshalb die Summen der NH,- und Amid- 
N-Werte als gesamter, infolge der Ureasewirkung aus dem Prozeß heraus- 
fallender N dem Allantoin-N gegenüber gestellt werden. Verfährt man 
so, dann ergibt sich deutlich, daß bei p, = 7,5 am meisten N aus dem 
allantoinbildenden Prozeß herausfällt. Bedenkt man, daß bei p, = > 7 
das Wirkungsoptimum der Urease liegt, so erscheint es nicht abwegig. 
dieses Ferment für diesen N-Verlust verantwortlich zu machen. 

Aus all dem kann wohl mit einiger Sicherheit geschlossen werden, daß 
Harnstoff als Intermediärprodukt bei der Harnsäureoxydation entsteht 
und je nach dem Grade der Aktivität der im Reaktionsmedium vorhan- 
denen Urease durch seine Zersetzung der Weiterverwendung zur Allan- 
toinbildung entzogen wird. Wahrscheinlich erscheint mir, daß dieser 
Harnstoff nicht aus der Harnsäure selbst, sondern aus einem wie bei der 
chemischen Oxydation zunächst gebildeten Zwischenprodukt abgespalten 
wird (siehe THANNHAUSER, S. 130). Aus der Tatsache, daß die Harn- 
säure (bzw. das erwähnte Zwischenprodukt) ein Diureid darstellt, kann 
geschlossen werden, daß aus der Harnsäureoxydation neben Harnstoff 
ein Monoureid unbekannter Konstitution resultiert, das nach Abspaltung 
von CO, mit dem Harnstoff zu Allantoin zusammentritt. Für die Bildung 
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eines durch verdünnte Säure leicht zerstörbaren Körpers, der im alkali- 
schen Medium außerdem einer raschen fermentativen Zersetzung unter- 
liegt, sprechen die Ergebnisse der Tabelle 22. Über die Natur dieses 
Körpers ist nichts bekannt, möglicherweise ist es ein Monoureid. Viel- 
leicht steht er im Zusammenhang mit dem von LIPPMANN (1897) im Saft 
bleicher Rübenschößlinge gefundenen Hydantoin, dem Ureid der Glykol- 
säure. Daß die Konkurrenz der Urease und Uricase in Suspensionen, wie 
ich sie für meine Versuche verwendete, besonders groß ist, ist nicht ver- 
wunderlich, da hierbei beide Fermente als gelöst angenommen werden 
müssen (OPPENHEIMER S. 784, PrzyLeckı 1929). So komme ich im un- 
günstigsten Falle (bei p, = 7,5) zu einer Ausbeute von nur 14%, bezogen 
auf die Totalzersetzung der Harnsäure (errechnet aus Tabelle 22). Im 
lebenden Organismus, für den mit der Möglichkeit einer getrennten Loka- 
lisierung beider Fermente gerechnet werden muß, ist der Verlust nicht 
so hoch. Aus Tabelle 14 errechne ich die Allantoinausbeute zu 80 bzw. 
92%, 20 bzw. 8% erscheinen auch hier als NH, bzw. 2-Amid-N. Die 
Bilanzversuche (Kapitel C und D) sprachen schon für einen nur unvoll- 
ständigen Übergang der Purine in Allantoin. Nur im tierischen Organis- 
mus, dem die Urease im allgemeinen fehlt, scheint eine verlustfreie Oxy- 
dation der Harnsäure zu Allantoin möglich zu sein (SCHITTENHELM u. 
SEISSER 1910). 


I. Der Einfluß der Wasserstoffionenkonzentration 
auf die Allantoinbildung. 

Im vorigen Kapitel ist auf die Wahrscheinlichkeit hingewiesen wor- 
den, daß die chemische Oxydation der Harnsäure über die gleichen Stu- 
fen verlaufe wie die fermentative. Eine derartige Übereinstimmung läge 
durchaus im Sinne der Katalysatorentheorie der Fermente. Diese wird 
für die Uricase noch gestützt durch die Tatsache, daß beide, die che- 
mische und die biologische Harnsäureoxydation, die gleiche Abhängigkeit 
von der Reaktion des Milieus zeigen. Es ist eine dem Chemiker geläufige 
Tatsache, daß die Oxydation der Harnsäure mit chemischen Agentien 
(z. B. Blei- oder Wasserstoffperoxyd, Kaliumpermanganat) nur dann zum 
Allantoin führt, wenn sie in neutralen oder alkalischen Medien erfolgt. 
Für die tierische Uricase ist gleichfalls bekannt, daß sie durch Säuren 
schon nahe am Neutralisationspunkt gehemmt wird (OPPENHEIMER 
S. 1732). Sie ähnelt damit den anderen Purindehydrasen, z. B. der 
Xanthinoxydase, die ein breites p,-Optimum zwischen 5,5 und 9 zeigt. 
Für die bakterielle Harnsäurezerlegung, die nach LIEBERT (1909) gleich- 
falls über Allantoin verläuft, weist der gleiche Autor nach, daß sie meist 
in schwach alkalischen Flüssigkeiten erfolge. Auch aus meinen im vorigen 
Kapitel mitgeteilten Versuchen (Tabelle 22) ist eine Abhängigkeit der 
Uricasewirkung von der Wasserstoffionenkonzentration deutlich erkenn- 
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bar. Der Grad der totalen Harnsäurezersetzung steigt, beginnend bei 
einem p,-Werte von 5,5 langsam an bis zum Optimum bei p, = 8,3, 
während jenseits dieser beiden Werte eine wesentlich geringere Uricase- 
wirkung festzustellen ist. Auch aus diesen Befunden spricht ein Einfluß 
der Wasserstoffionenkonzentration, außerdem ergibt sich ein der Xan- 
thinoxydase auffallend ähnliches Verhalten der Uricase. 

Besonders hervorheben möchte ich hierbei die Tatsache eines nur ge- 
ringen Harnsäureabbaus bei hoher Azidität. Das ist besonders deshalb 
so bemerkenswert, weil sich bei Bestimmungen der p,-Zahlen des Zell- 
saftes von allantoinführenden Pflanzen herausgestellt hat, daß sich unter 
ihnen keine befindet, die als ausgesprochene Säurepflanze bezeichnet 
werden könnte. Die in Tabelle 23 zusammengestellten Werte sind auf 
elektrometrischem Wege zum Teil von mir selbst bestimmt, zum Teil 
einer Arbeit von W. DrrrkicH (1930) (dann mit D bezeichnet) entnom- 


Tabelle 23. py-Werte des Zellsaftes von allantoinführenden Pflanzen. 











PO > + + +. + pue Blätter 4,77 
Anchusa officinalis . . . . . . . .. PA 6,11 
SEONG is sD ets Kraut 5,84 K 
er die are Pela eck Rübe 5,92 D 
Borrago officinalis . . . . . . . . . Blätter 5,69 D 
ME >.» à + + » tn = 5,64 
PRENONS .  . . - a. >» , 5,60 K 
” SE wos lb gas Pr 5,59 
TRACERS ter Assise à < rn 5,67 
Platanus orientalis . . . . . . . . . os 4,77 
Solanum tuberosum. . . . . . . . . Knolle 5,64 D 
” A Ee PI Aa 5 Kraut 5,85 D 
Symphytum officinale. . . . . . . . Blätter 6,33 


men. Auch Herrn cand. rer. nat. MARTIN KULTZSCHER verdanke ich die 
Überlassung von zwei (der mit K gekennzeichneten) Zahlen. Die Be- 
obachtung, daß diese als allantoinführend bekannten Pflanzen nur ge- 
ringe Azidität ihres Zellsaftes aufweisen, ist an sich noch kein Beweis da- 
für, daß die Möglichkeit der Allantoinbildung in der Pflanze unbedingt 
hohen p,-Wert des Zellsaftes voraussetze. Dem Nachweis des Fehlens 
von Allantoin in stark sauren Pflanzen dürfte für die Entscheidung die- 
ser Frage eine größere Bedeutung zukommen. Von stark sauren Objekten 
hat Stıeser (1913) bereits Rumex acetosa und Rheum officinale als 
allantoinfrei erkannt. Weiterhin hat Herr KULTZSCHER nach meiner Me- 
thode für Begonia semperflorens (px = 1,3), Medinilla magnifica (py = 
1,9), Oxalis Ortgiesii (px = 1,4) und eine Clusia-Art (p, = 2,7) die Ab- 
wesenheit von Allantoin festgestellt. Ich selbst vermochte in Medinilla 
und Begonia auch nach längerer Verdunkelung kein Allantoin nach- 
zuweisen, so daß angenommen werden muß, daß in stark sauren Pflanzen 
auch Kohlehydratmangel keine Allantoinbildung hervorrufen kann. 








renee 
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Auch wurde untersucht, ob zwischen Azidität und Allantoingehalt 
ein Zusammenhang in dem Sinne besteht, daß verwandte Pflanzen, die 
sich durch starke Unterschiede in ihren p,-Werten auszeichnen, auch 
Abstufungen im Allantoingehalt zeigen. Geeignet erschien mir zum Stu- 
dium dieses Problems die Familie der Geraniaceen, die sowohl stark 
saure Pflanzen als auch solche mit geringer Azidität umfaßt. Es wurden 
nur Blätter verarbeitet. Die in Tabelle 24 verzeichneten Allantoin-N- 
Werte bedeuten Milligramm pro 100 g Frischgewicht. Auf den Total-N 
zu beziehen war leider nicht möglich, erscheint mir andererseits auch 
nicht exakter, da ein direkter Zusammenhang von Allantoinbildung und 


Tabelle 24. Zusammenhang zwischen p,-Werten und Allantoingehalt (Juli 1930). 














I 7 

Am Lichte: 
Pelargonium peltatum . . . . 2,82 1,50 
Geranium makrorhizon . . . 3,80 2,10 
po pratense. . . . . 4,80 2,55 
Pin phaeum ..... 5,62 3,30 

Im Dunkel: 
Pelargonium zonale . . . . . 3,21 1,80 
Geranium makrorhizon . . . 3,80 4,90 
+ pratense . . . . . 4,80 5,80 
aa phaeum ..... 5,62 6,24 


allgemeinem N-Stoffwechsel ja nicht zu bestehen scheint. Aus der Tabelle 
spricht tatsächlich eine starke Abhängigkeit der Allantoinwerte von den 
Pu-Zahlen, derart, daß mit der Abnahme der Wasserstoffionenkonzen- 
tration der Allantoingehalt ansteigt. In Übereinstimmung mit früheren 
Ergebnissen zeigen auch hier die verdunkelten Objekte höhere Allantoin- 
werte als die belichteten. 

Ein von all diesen Befunden abweichendes Ergebnis schien zunächst 
Acer negundo zu liefern. Da andere Acer-Arten als allantoinführend be- 
kannt sind, wollte ich an Acer negundo wegen des niederen p,,-Wertes 
seines Zellsaftes, der meist wesentlich unter 3 liegt, die Abwesenheit von 
Allantoin nachweisen. Jedoch zeigten die Analysen eine erhebliche Aus- 
beute an NH, bei starker Verseifung, und zwar eine größere bei farblosen 
als bei grünen Blättern. Nach den bisherigen Erfahrungen konnte diese 
nicht durch Allantoin verursacht sein. In der Tat förderte die präpara- 
tive Bearbeitung großer Mengen von Material nach der Schuzzeschen 
Methode auch nicht eine Spur von Allantoin zutage. Dagegen gelang mir 
mittels der Urease-Methode der deutliche Nachweis von Harnstoff, und 
zwar fand ich in weißen Blättern 2,4 mg und in grünen 1,14 mg Harn- 
stoff pro 0,5g Blattpulver. Der Harnstoff täuschte hier somit einen 
Allantoingehalt vor, ein Beweis für die unbedingte Notwendigkeit, bei 
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Untersuchungen auf Allantoin mittels der Verseifungsmethode, besonders 
bei sauren Objekten, gleichzeitig auf Harnstoff zu prüfen. Die stark 
saure Reaktion des Zellsaftes scheint der Anhäufung von Harnstoff in 
der Pflanze wegen der dabei anzunehmenden Hemmung der Urease- 
wirkung besonders förderlich zu sein. Jedenfalls gestattet auch das Er- 
gebnis an Acer negundo eine Deutung in dem Sinne, daß hohe Wasser- 
stoffionenkonzentration des Zellsaftes die Bildung von Allantoin hemmt. 
Allerdings dürfte das Gesamtergebnis der vorliegenden Versuche, da über 
eine etwaige Förderung des Allantoinabbaues durch hohe Azidität der 
Pflanze noch nichts bekannt ist, exakter folgendermaßen formuliert wer- 
den können: Niedrige p,-Werte des Zellsaftes verhindern die Anhäufung 
von Allantoin in der Pflanze. 

In stark sauren Pflanzen ist bekanntlich auch die Amidanhäufung 
verhindert: Säurepflanzen sind gleichzeitig Ammoniakpflanzen (Rux- 
LAND u. WETZEL). Die allantoinführenden Pflanzen wären demnach dem 
Amidtypus zuzuzählen. Es sei zum Schlusse darauf hingewiesen, daß 
sowohl für die Amid- als auch die Allantoinanhäufung zwar die Höhe der 
Wasserstoffionenkonzentration verantwortlich ist, aber die Art des Ty- 
pus, den die betreffende Pflanze repräsentiert, unter Umständen als über- 
geordneter Faktor erscheint. Rumex crispus ist nämlich trotz seines ver- 
hältnismäßig hohen p,-Wertes, der meist etwas unter 4 liegt, eine ty- 
pische Ammoniakpflanze. In Übereinstimmung damit konnte ich in die- 
ser Pflanze nicht mehr Allantoin-N feststellen (0,16 mg pro 100 g frisch) 
als in dem wesentlich saureren Rumex scutatus (p, = 2,09). 


K. Die NH,-Entgiftung in den allantoinführenden Pflanzen. 


Im Verlaufe dieser Arbeit konnte schon mehrfach darauf hingewiesen 
werden, welche Bedeutung der Harnsäure für die Allantoinbildung zu- 
kommt. Aus tierphysiologischen Untersuchungen ist nun bekannt, daß 
die Harnsäure nicht nur als Endprodukt des Purinstoffwechsels an- 
gesehen werden kann, sondern daß ihr auch — und zwar bei den Insekten, 
Vögeln und Reptilien — die Rolle eines NH,-Entgifters zugewiesen wer- 
den muß. Bei diesen Tiergruppen vertritt die Harnsäure somit die Rolle. 
die sonst im tierischen Stoffwechsel der Harnstoff einnimmt. Es lag nun 
nahe, zumal aus meinen Bilanzversuchen an Boretschkeimlingen hervor- 
ging, daß der größte Teil der der Oxydation zu Allantoin anheimfallenden 
Purine gleichzeitig erst gebildet wird, auch in den allantoinführenden 
Pflanzen einen analogen NH,-Entgiftungsmodus anzunehmen. Da aber 
die nach dieser Theorie als Abbauprodukt des allgemeinen N-Stoff- 
wechsels auftretende Harnsäure im pflanzlichen Organismus nicht be- 
ständig ist, wäre also das sekundär aus ihr entstehende Allantoin als 
stabilisiertes Produkt dieser Form der NH,-Entgiftung aufzufassen. Die 
Gleichzeitigkeit von Eiweißdissimilation und Allantoinbildung, wie sie 
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aus vielen der bisherigen Versuche hervorgeht, könnte als weitere Stütze 
dieser Annahme angesehen werden. Schon THoms (1902), der das 
Pecxozrsche Cordianin als Allantoin identifizierte, wies dem Allantoin 
die Rolle eines Zersetzungsproduktes des pflanzlichen Eiweißes zu. Auch 
SCHULZE u. BossHARD schlossen aus der Tatsache, daß sich Allantoin in 
jungen Platanensprossen unter den gleichen Bedingungen anhäuft wie 
die Amide, auf einen gleichartigen Zusammenhang beider mit dem Ei- 
weißzerfall. Dies alles scheint wohl für unsere angenommene Theorie zu 
sprechen, allerdings mit der Einschränkung, daß die Entgiftungsfunktion 
nebenbei außerdem von den Amiden ausgeübt wird, da auch diese bei der 
Mobilisierung des Eiweißes vermehrt auftreten. Da die Frage eindeutig 
nur durch Zufuhr von Ammoniumsalzen von außen beantwortet werden 
kann, sind von mir entsprechende Ernährungsversuche angestellt worden. 





I. Versuche mit Borragokeimlingen (Tabelle 25). 

Beim ersten Versuch wurden Sandkulturen teils mit Wasser, teils mit 
1°/oiger NH,Cl-Lésung, die CaCO, enthielt, begossen. Vor den Ana- 
lysen wurden die Keimlinge sorgfältig abgespült. Im Dunkelversuch er- 
scheint der größte Teil des zugeführten NH,Cl als NH, wieder (62%). 
Daneben ist eine Vermehrung des 2-Amid-N zu konstatieren (23,6%), 
auch die Werte für Eiweiß- und Rest-N sind etwas erhöht. Dagegen ist 
der Allantoinwert nur wenig höher (0,7%) gegenüber dem der Kontroll- 
portion. 

Am Licht ist natürlich der NH,-Wert auch beträchtlich gesteigert 
(40,6%), schon infolge der unvermeidlichen Adsorption von NH,CI aus 
der Außenlösung und der unvollkommenen Verarbeitung des reichlich 
aufgenommenen NH,. Außerdem kann aber eine starke Vermehrung des 
2-Amid-N festgestellt werden (42,8%). Rest-N und Eiweiß-N sind eben- 
falls erhöht, der Allantoinwert ist als einziger nicht gesteigert, im Gegen- 
teil etwas geringer im Vergleich zur N-freien Kultur. 

Die Zuführung von Ammoniumsalz zu Borrago-Keimlingen bedingt 
also keine, bzw. eine nur unwesentliche Vermehrung des Allantoins. Es 
tritt vielmehr, besonders am Lichte, eine starke Erhöhung der Amidwerte 
ein, so daß in den Keimlingen wohl nur die Amide die Funktion als NH;- 
Entgifter ausüben. 

Im zweiten Versuch (Versuch 25, 2) wurden Keimlinge erst 3 Tage 
lang mit 5°/,0iger Ammoniumsulfatlösung im Dunkel begossen, dann 
8 Tage lang dem Lichte ausgesetzt. Für eine gute Auswaschung der noch 
vorhandenen Ammonsalzlösung aus dem Boden wurde gesorgt. Das Be- 
gießen erfolgte während der Belichtungsperiode mit Leitungswasser. 
Leider stehen zur Deutung des Endresultates keine Analysen von gleich- 
altrigen, unbehandelten Keimlingen zur Verfügung. Doch da das Ver- 
hältnis EiweiB-N : Löslichem N während der Entgiftungsperiode (b. u. c.) 
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Tabelle 25. Versuche mit Borrago-Keimlingen zur Frage der NH,-Entgiftung. 
Absolute N-Werte in Milligramm. 



































en NEÇN |? Amid- tas | Root x 
N N N N 
1. 150 20tägige Lichtkeim- 
linge 
Anfangswert . . . . . . 61,8 | 31,8 | 30,0 | 0,65 | 11,9 8,3 9,15 
8 Tage lang am Lichte be- 
gossen mit 
a) 1°/,iger NH,CI-Lösung | 84,0 [ 32,3 | 51,7 | 11,5 | 20,5 | 9,7 | 10,0 
hal ee ee 58,0 | 31,2 | 26,8 | 0,95| 9,35 | 10,5 6,0 
c) aufgenommener N ab- 
ee 2 Zr 26,0 1,1 | 24,9 | 10,55| 11,15! — 4,0 
% des aufgenommenen 
MEN ani Ay 100,0 4,2 | 95,8 | 40,6 | 42,8 — | 15,4 
8 Tage lang verdunkelt be- 
gossen mit 
a) 1°, iger NH,Cl-Lésung | 72,3 | 26,1 | 46,2 | 11,0 | 16,8 | 10,8 7,6 
ee eee ee 58,3 | 25,1 | 33,2 | 2,3 | 13,5 | 10,7 | 6,7 
c) aufgenommener N ab- 
BE en 14,0 1,0 | 13,0 | 8,7 3,3 0,1 0,9 
% des aufgenommenen 
nn oe 100,0 7,3 | 92,7 | 62,0 | 23,6 | 0,7 6,4 
2. 157 l5tägige Lichtkeim- 
linge 
a) Anfangswert . . . . . 65,1 | 36,8 | 28,3 | 1,0 | 11,48| 7,7 7,76 
b) nach 3tägigem BegieBen 
mit 5°/,,iger (NH,),SO,- 
Lösung im Dunkel. . | 82,3 | 37,7 | 44,6 | 9,7 | 16,1 8,6 | 10,2 
c) nach weiterer Stägiger 
Belichtung und Begie- 
Ben mit Wasser . . . | 82,1 | 37,7 | 43,4 | 4,5 | 20,9 | 10,45| 8,55 


nahezu konstant bleibt, lassen sich die Verschiebungen innerhalb des lös- 
lichen N klar auswerten. Der Abnahme des NH;-N von 5,2 mg steht eine 
2-Amidvermehrung von 4,8 mg gegenüber. Die wesentlich geringere Er- 
höhung des Allantoinwertes (1,85 mg) wird zum größten Teile ausge- 
glichen durch die Rest-N-Verminderung um 1,65 mg. Auch aus diesen 
Ergebnissen spricht kein Zusammenhang der NH;-Entgiftung mit der 
Allantoinbildung, wohl aber eine Verknüpfung mit der Amidsynthese. 


II. Versuche mit Platanenzweigen. 
Den austreibenden Zweigen wurden unter den bekannten aseptischen 
Bedingungen (siehe Kapitel D) Lösungen verschiedener Zusammensetzung 
(siehe Tabelle 26) und Wasser zugeführt. 


| 
| 
| 
| 
i 
| 
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Das Ergebnis des ersten Versuches zeigt, daß verdunkelte Sprosse bei 
gleichzeitiger Fütterung mit einer Lösung von 0,2% Glukose und 0,2% 
Ammonsulfat den zugeführten N hauptsächlich in löslicher Form depo- 
nieren. Von allen Fraktionen des löslichen N ist der 2-Amid-Wert am 
stärksten erhöht, während eine Vermehrung des Allantoin-N nicht fest- 
zustellen ist. 

Das Ergebnis des zweiten Versuches entspricht dem des ersten durch- 
aus. Auch bei Belichtung speichern die Zweige den zugeführten NH, 
hauptsächlich als Amid. Für den Allantoinwert kann auch hier nur eine 
ganz unwesentliche Erhöhung konstatiert werden. 

Die Ergebnisse der Narkoseversuche (Tabelle 10) verdienen in diesem 
Zusammenhang eine erneute Betrachtung. Trotz des Auftretens großer 
Mengen von NH, in den narkotisierten Objekten ist die Allantoinbildung 
nicht wesentlich gehemmt. Aus der Tatsache, daß die NH,-Vermehrung 
mit einer Sistierung der Amidbildung konform geht, lassen sich vielmehr 
Beziehungen zwischen diesen beiden Vorgängen annehmen. 

Alle Versuche ergeben eindeutig, daß ein direkter Zusammenhang 
zwischen NH,-Entgiftung und Allantoinbildung nicht besteht. Ebenso- 
wenig wie in der Pflanze der Harnstoff als Entgifter in Frage kommt 
(Kreis u. Tavgöck 1927), kann dem Allantoin als Ureid eine derartige 
Rolle zugewiesen werden. Auch in den allantoinführenden Pflanzen 
kommt die Funktion der NH,-Entgiftung einzig und allein den Amiden 
zu. Die Allantoinpflanzen gehören, worauf die p,-Werte ihres Zellsaftes 
schon hinwiesen (Kapitel I), zum Typus der Amidpflanzen. Eine zwei- 
fache Art der NH,-Entgiftung in ein und derselben Pflanze muß somit 
als unwahrscheinlich angesehen werden, ein Schluß, zu dem auch Moruzs 
(1929) gelangte. 

Schließlich sei noch darauf hingewiesen, daß ich auch nach Ausschal- 
tung des Allantoinfehlers bei den Amidbestimmungen zu den gleichen 
Ergebnissen bzl. der Funktion der Amide wie ältere Autoren, deren Re- 
sultate alle mit diesem Fehler behaftet sind, gekommen bin. 

Wenn auch dem Allantoin die Rolle eines NH,-Entgifters nicht zu- 
gewiesen werden kann, so scheint die Allantoinbildung für die NH,-Ent- 
giftung doch von gewisser Bedeutung zu sein. Die Entstehung von 
Allantoin bei der Purinoxydation verhindert nämlich das restlose Frei- 
werden des Harnstoffs, das ja wegen der allgemeinen Verbreitung der 
Urease in den Pflanzen das Auftreten von freiem NH, zur Folge haben 
würde. Die Bindung des Harnstoffs im Allantoinmolekül macht also die 
nachträgliche Entgiftung des durch Ureasewirkung freiwerdenden NH, 
unnötig. Da nun besonders im Kohlehydrathunger ein starker Purin- 
abbau in der Pflanze vor sich geht, andererseits zur Amidsynthese be- 
kanntlich Kohlehydrate verbraucht werden, scheint die Allantoinbildung 
von ökonomischer Bedeutung für den Kohlehydrathaushalt der Pflanze 
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zu sein. Die eigenartige, in Kapitel A besprochene Stabilität des Allan- 
toins wird nun unserem Verständnis näher gerückt; denn das Auftreten 
von Harnstoff ist ja von mir auch beim Abbau des Allantoins beobachtet 
worden. 


Tabelle 26. Versuche mit austreibenden Platanenzweigen. Werte in Prozent des 





Gesamt-N. 
Ei- | Lée- Allan- 
weiß- | licher | NHy-N |2Amid-| toin- | Rest-N 
N N N N 





1. 20 Zweige verdunkelt 
a) 10 Tage in 0,2% iger Glukose- 
Lo FE EE 70,0 | 30,0 1,0 | 3,8 | 13,5 | 11,7 
b) 10 Tage in einer Lösung von 
0,2% Glukose und 0,2% Am- 


























ni BEE 76,2 | 40,8 6,3 | 11,4 | 13,2 9,9 
c) Aufgenommener N (17,0) . 6,2 | 10,8 5,3 7,6 _ _ 
2. 15 Zweige am Lichte 14 Tage 
ausgetrieben 
ER... Lu. ci 77,0 | 23,0 1,6 2,7 7,1 | 11,6 
b) in 0,2%iger Ammonsulfat- 
i, fige re Or: 80,0 | 39,8 4,4 | 13,8 7,2 | 14,4 
c) Aufgenommener N (19,8) . 3,0 | 16,8 2,8 | 11,1 0,1 2,8 


Theoretischer Teil. 


Im folgenden soll versucht werden, aus den Ergebnissen der aus- 
geführten Untersuchungen einige Anhaltspunkte über die Stellung des 
Allantoins im Gesamtstoffwechsel der Pflanze zu gewinnen. 

Bei meinen Objekten konnte mehrfach Gleichzeitigkeit von Eiweiß- 
dissimilation und Allantoinvermehrung festgestellt werden. Einen direk- 
ten physiologischen Zusammenhang der Allantoinbildung mit dem des- 
molytischen Eiweißabbau anzunehmen, verbietet aber die nun bekannte 
Tatsache, daß dem Allantoin die Rolle eines NH,-Entgifters nicht zu- 
kommt (Kapitel K). Auch die aus Tabelle 5 zu ersehende Unangreifbar- 
keit des Allantoins in älteren Lichtkeimlingen trotz Überwiegens der Ei- 
weiß-Synthese läßt die Beziehungen des Allantoins zum Eiweißstoff- 
wechsel als nur sehr mittelbare erscheinen. Ein tieferes Eindringen in die 
Art dieser Zusammenhänge ist auf Grund der in den Kapiteln C, D, G 
und H beschriebenen Versuche möglich, in denen die Purine, insbesondere 
die Harnsäure, als Muttersubstanzen des Allantoins erkannt wurden und 
die Entstehung des Allantoins aus diesen Körpern auf dem Wege eines 
oxydoreduktiven Vorganges bewiesen werden konnte. Da die Bilanz- 
versuche an Borrago-Keimlingen (Kapitel C) ergaben, daß eine für die 
reichliche Entstehung von Allantoin ausreichende Menge von Purinen in 

Planta Bd. 16. 2 
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den Samen nicht vorgebildet war, wurde geschlossen, daß diese zum 
größten Teile erst bei der Keimung gebildet werden mußten. Auf Grund 
dieser Versuche könnte nun angenommen werden, daß der zeitliche Zu- 
sammenhang zwischen Allantoinbildung und Eiweißabbau deshalb be- 
steht, weil zur Synthese der Purine als N-haltiger Körper durch die Ei- 
weißdissimilation erst die Bausteine gewonnen werden. Dieser Annahme 
widerspricht aber die bei den austreibenden Sprossen von Platanus orien- 
talis konstatierte Tatsache, daß auch hier die Gleichzeitigkeit von Allan- 
toinbildung und Eiweißdissimilation besteht, obgleich es vorgebildete 
Purine sind, die dem Abbau zu Allantoin anheimfallen (Kapitel C). Vor- 
läufig läßt sich somit lediglich ein Parallelgehen von Purin- und Eiweiß- 
abbau annehmen, das aus der Gleichartigkeit derjenigen Faktoren erklär- 
bar zu sein scheint, die beide Vorgänge im fördernden Sinne beeinflussen. 
Als die wichtigsten dieser Faktoren können wohl Kohlehydratmangel und 
lebhaftes Wachstum angesehen werden. 

Wie aus den Versuchen von KIESEL u. CHIBNALL geschlossen werden 
kann, geht ein deutlicher Purinabbau in ausgewachsenen Organen nur 
im Kohlehydrathunger vor sich, scheint da also ein energetisches Pro- 
blem zu sein. Bei wachsenden Organen ist er offensichtlich in erster 
Linie eine Frage des Baustoffwechsels, da er hier auch bei Kohlehydrat- 
überfluß faßbar ist (Kapitel E), wenngleich auch dabei eine weitgehende 
Regulation durch äußere Faktoren auf Grund meiner Versuche angenom- 
men werden muß. Die Verhältnisse hierbei sind vermutlich ganz ähnlich 
wie beim Eiweißstoffwechsel. 

Der festgestellte zeitliche Zusammenhang zwischen Purin- und Ei- 
weißabbau kommt, da letzterem eine Bildung von Amiden zu folgen 
pflegt, oft auch in der Gleichzeitigkeit von Allantoin- und Amidanhäu- 
fung zum Ausdruck. Das ist bereits älteren Autoren bekannt gewesen. 
Wenn auch der hieraus bisweilen (so von SCHULZE u. BossHARD) ge- 
zogene Schluß eines völlig gleichartigen Zusammenhanges beider mit dem 
Eiweißabbau nach meinen Versuchen (hauptsächlich Kapitel K) nicht 
begründet ist, so läßt sich beiden Körpern, den Amiden und dem Allan- 
toin, wenigstens eine gleichartige physiologische Stellung in zwei ver- 
schiedenen Stoffwechselkreisen zuweisen. Wie die Amide in gewissem 
Sinne als stabilisierte Endprodukte des Eiweißabbaus zu betrachten 
sind, kommt nach meiner Auffassung dem Allantoin die gleiche Funktion 
für den Purinabbau zu. Übereinstimmung dürfte auch hinsichtlich der 
Verwendung zu stofflichen Translokationen bestehen. Daß die Amide an 
den Stoffwanderungen in der Pflanze stark beteiligt sind, ist bekannt. 
Ich konnte beim Austreiben von Roßkastanienzweigen eine Auswande- 

rung auch von Allantoin aus der Achse in den jungen Trieb einwandfrei 
feststellen. Die Löslichkeit des Allantoins in Wasser ist gegenüber der 
seiner Muttersubstanzen so stark erhöht, daß es als Translokationsstoff 
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ohne weiteres geeignet erscheint. Überhaupt ist es möglich, jeder Phase 
der Eiweißdissimilation die entsprechende des abbauenden Nukleinstoff- 
wechsels gegenüberzustellen, von dem ja der Purinabbau nur einen Teil- 
vorgang darstellt. Es dürfte überhaupt richtiger sein, nicht von Purin-, 
sondern von Nukleinstoffwechsel zu sprechen, um die Analogie zum Ei- 
weißstoffwechsel noch mehr herauszuarbeiten, da auch dieser seinen 
Namen seinem hôchstorganisierten Produkt verdankt. An Hand des 
folgenden Schemas sei mir eine etwas tiefergehende Betrachtung des 
Nukleinstoffwechsels und eine Erörterung seiner Vergleichbarkeit mit 
dem Eiweißstoffwechsel gestattet. 
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Der Übergang der Nukleine in die freien Purine ist, wie Versuche an 
tierischem Material zuerst zeigten, ein fermentativer Vorgang, auf den 
näher einzugehen, hier zu weit führen würde. Nukleinabbauende Fer- 
mente sind auch für die Pflanze nachgewiesen worden, so von ZALESKI 
(1907) und ScHITTENHELM (1910). Ich selbst konnte im lebenden Orga- 
nismus einen Abbau von Nukleinen feststellen. Borrago-Keimlinge zeig- 
ten nämlich während der ersten Zeit der Keimung eine Abnahme der ge- 
bundenen Purine. Der weitere Verlauf des Nukleinabbaus, also die Oxy- 
dation der Purine, ist im experimentellen Teil bereits betrachtet worden. 
Hier sei nur hervorgehoben, daß die Purine nicht immer aus einer Hydro- 

22* 
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lyse der Nukleine zu stammen brauchen (Kapitel C), daß dieser aber wohl 
meistens eine Purinoxydation zu folgen scheint. 

Ob die Tatsache, daß Harnstoff als Zwischenprodukt beim Übergang 
der Purine in das Allantoin entsteht, die Möglichkeit einer Synthese des 
Allantoins aus Harnstoff außerhalb des Purinabbaus zuläßt, die Möglich- 
keit also einer Realisierung des Teilvorganges c nicht in genetischer Ab- 
hängigkeit von b (siehe Schema), darüber geben meine Versuche keine 
Auskunft. Meine Objekte gestatteten jedenfalls niemals die Feststellung 
einer derartigen Bildung des Allantoins, zumal der der Pflanze zugeführte 
Harnstoff stets einem starken Abbau unterlag. Da eine gleichzeitige 
exakte quantitative Bestimmung von Harnstoff und Allantoin in der 
Pflanze aus methodischen Gründen noch nicht möglich ist, können die 
zur Klärung dieses Problems unerläßlichen Fütterungsversuche mit 
Harnstoff vorderhand nicht ausgeführt werden. Ich halte es aber für 
unwahrscheinlich, daß die Pflanze auf die angedeutete Bildungsmög- 
lichkeit des Allantoins ganz verzichten sollte, da für den tierischen 
Organismus, dem doch im allgemeinen geringere synthetische Fähig- 
keiten zukommen als dem pflanzlichen, die Bildung von Allantoin aus 
Glyoxylsäure und Harnstoff bewiesen werden konnte (EPPINGER 1905), 
ein Vorgang, den der Chemiker in vitro längst ausgeführt hatte (Grt- 
MAUX 1877). 

Die Umwandlung der Purine in das Allantoin ist ein nicht so kompli- 
zierter Vorgang wie die ihr vergleichbare der Aminosäuren in die Amide. 
Schon der erste Schritt im Purinabbau, die Abspaltung der Aminogruppe, 
scheint lediglich ein hydrolytischer Vorgang zu sein, der im Preßsaft und 
Wasserextrakt der Pflanzen ohne weiteres vor sich geht (SCHITTENHELM 
1909). Er ist aber für den Nukleinstoffwechsel von nur geringer Bedeu- 
tung, da er keine Veränderung des eigentlichen Purin-N bedeutet. Der 
Übergang der Oxypurine in das Allantoin, der, wie gezeigt werden 
konnte, wahrscheinlich über Harnstoff und ein Monoureid führt, ge- 
schieht auf dem Wege der Oxydoreduktion, die leicht durchzuführen ist. 
In der Pflanze wird er durch Narkose nicht gehemmt, auch ist er ohne 
Schwierigkeit in vitro ausführbar. Die Umwandlung der Aminosäuren 
in die Amide ist dagegen wesentlich komplizierter. Zwar ist ihre Des- 
aminierung, die, wie neuere Untersuchungen zeigen (OPARIN 1927), auf 
oxydoreduktivem Wege erfolgt, auch außerhalb der Pflanze möglich. 
Aber die sekundäre Synthese der Amide aus dem abgespaltenen NH, und 
einem C-Rest scheint nur vom völlig intakten Plasma vollzogen werden 
zu können. Hieraus erklärt sich auch die hemmende Wirkung der Narko- 
tika. Die Allantoinsynthese ist hingegen eine Koppelung einfacher Spalt- 
produkte des Purinabbaus. 


1 Durch die von Kier und TauBück neuerdings (Biochem. Z. 1931) ver- 
öffentlichte Methodik scheint jedoch der Weg hierzu offen zu sein. 
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Ob Parallelität zwischen Eiweiß- und Nukleinstoffwechsel auch darin 
besteht, daß in der Pflanze ein auf Purinsynthese abzielender Allantoin- 
abbau existiert, der mit dem im Schema angedeuteten rückläufigen Ab- 
bau der Amide zum Zwecke des Aufbaus von Aminosäuren bzw. Eiweiß 
verglichen werden könnte, darüber vermag ich nichts auszusagen. Aller- 
dings konnte ich das Auftreten von Harnstoff bei gleichzeitigem Allan- 
toinabbau feststellen. Dafür, daß auf diese Harnstoffabspaltung in der 
Pflanze eine Purinsynthese folgen kann, spricht eigentlich nur die von 
mehreren Autoren (AscOLI u. Izar 1909, Prerı 1909) konstatierte Re- 
versibilitat der Uricasewirkung. Da aber ZALESKI 1911 bei Keimlingen 
von Vicia Faba einen dem Zyklus Eiweißabbau-Eiweißsynthese ver- 
gleichbaren Ab- und Aufbau der Nukleine beobachten konnte, möchte 
ich abschließend eine Analogie zwischen beiden Stoffwechselkreisen auch 
im aufbauenden Teil für durchaus möglich halten. 

Angesichts der Tatsache, daß die Hauptmenge der pflanzlichen Nu- 
kleine im Zellkern deponiert ist, ist es wohl nicht abwegig, in dem Nu- 
kleinstoffwechsel den N-Stoffwechsel des Kernes zu sehen. Der all- 
gemeine Eiweißstoffwechsel müßte dann als im Plasma verlaufend an- 
genommen werden, könnte also auch als N-Stoffwechsel des Plasmas be- 
zeichnet werden. Ob der Nukleinstoffwechsel tatsächlich selbständig und 
nur im Zellkern verläuft, ist nicht bekannt. Manche Beobachtungen 
lassen aber eine lokale Abgrenzung des Kernstoffwechsels gegen den 
Stoffwechsel des Plasmas als möglich erscheinen. Bei der für die tierische 
und pflanzliche Zelle nach allen bisherigen Erfahrungen wohl gleich- 
artigen Bedeutung des Zellkernes könnte hierbei an die Versuche erinnert 
werden, die WALLENGREN (1902) an hungernden Paramaezien ausgeführt 
hat. Der Autor konnte nämlich im Hunger einen völligen Abbau des 
Plasmas feststellen, der sich in einer weitgehenden destruktiven Ver- 
änderung desselben äußerte, während der Mikronukleus sich im Zustande 
größter, aber nicht anomaler Aktivität befand und seinen Stoffwechsel 
offensichtlich auf Kosten der Abbauprodukte des Plasmas bestritt. Einen 
diesem Beispiel entgegengesetzten Ablaufs von Kern- und Plasmastoff- 
wechsel ähnlichen Fall konnte ich bei einer Pflanze beobachten. Aus 
Tabelle 17 geht hervor, daß in Borrago-Keimlingen bei schärfstem 
Kohlehydrathunger, der sogar die Amide zum Abbau zwingt und deren 
Synthese verhindert, die Allantoinbildung weitergeht. Da die Bilanzver- 
suche ergeben haben, daß dem dadurch in Erscheinung tretenden Purin- 
abbau eine Purinsynthese unmittelbar vorausgehen muß (Kapitel C), 
schließe ich auf synthetische Vorgänge im Nukleinstoffwechsel bei 
gleichzeitigem Ablauf von nur abbauenden Prozessen im Eiweißstoff- 
wechsel. Nimmt man auf Grund der WALLENGRENschen Beobachtungen 
an, daß im starken Hunger nur noch der Zellkern zu Synthesen befähigt 
ist, so ergibt sich die Gleichsetzung des Nukleinstoffwechsels mit dem 
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N-Stoffwechsel des Kernes ohne weiteres. Der Annahme der lokalen Tren- 
nung von Eiweiß- und Nukleinstoffwechsel innerhalb der Zelle steht 
allerdings die Tatsache entgegen, daß die Reaktion des Zellsaftes die 
Purinoxydation innerhalb der Pflanze beeinflußt (Kapitel I). Da zur 
Zeit aber noch nicht feststeht, ob sich der Einfluß der H-Ionenkonzen- 
tration des Zellsaftes in direkter Weise nur auf die im Zellsaft vor sich 
gehenden Vorgänge erstreckt, fällt der erhobene Einwand kaum schwer 
ins Gewicht. 

Die Intensität des Nukleinstoffwechsels ist sicher auch bei An- 
gehörigen der gleichen Familie verschieden. Schon das Ausmaß des 
Purinabbaus ist nicht dasselbe bei allen Gattungen. Gewisse Gattungen 
und Familien zeichnen sich durch hohen Gehalt an Allantoin ganz be- 
sonders aus (siehe Tabelle 1). Ackroyps Untersuchungen an Nahrungs- 
mitteln ergaben auch derartige Unterschiede. So zeigten die von ihm 
analysierten Erbsen zwar hohen Gehalt an Purinkörpern, aber nur 
spurenweise Anwesenheit von Allantoin, während der wesentlich ge- 
ringere Gehalt von Bohnen an Purin-N mit ihrem Reichtum an Allan- 
toin-N erklärt werden konnte. Die Anhäufung des Allantoins in der 
Pflanze hängt allerdings kaum allein von den Bedingungen der Allantoin- 
bildung ab, auch der uns in seinen Einzelheiten noch ganz unbekannte 
Allantoinabbau dürfte hier von Bedeutung sein. Es darf auch nicht an- 
genommen werden, daß ein starker Nukleinabbau immer eine intensive 
Allantoinvermehrung zur Folge haben muß. Aus der Mannigfaltigkeit 
der in Pflanzen bereits aufgefundenen Purinkörper muß vielmehr auf 
eine gewisse Vielgestaltigkeit des Nukleinstoffwechsels geschlossen wer- 
den. Es handelt sich hierbei nicht nur um die Nukleine und deren direkte 
Abbauprodukte (Adenin, Guanin, Hypoxanthin und Xanthin). Die 
Pflanze führt bekanntlich auch methylierte Purine, wie Monomethyl- 
xanthin, Theobromin, Theophyllin und Koffein. Puringlykoside sind 
gleichfalls bekannt, so das Vernin, das d-Ribosid des Guanins, und das 
Viein, welches Diviein abspaltet, aus dem bei Behandlung mit Salpeter- 
säure Allantoin hervorgeht. Auch sei an die Arbeit von SCHWEIZER er- 
innert, der Beziehungen zwischen den Purinen und jenen gelben Farb- 
stoffen wahrscheinlich machen konnte, deren Auftreten gewisse patho- 
logische Erscheinungen verursacht oder durch diese bedingt wird (Gelb- 
mosaik der Kartoffel). Die Frage nach dem Verlaufe des Purinabbaus 
in stark sauren Pflanzen, in denen eine Bildung von Allantoin nicht 
möglich ist, dürfte in der Tatsache, daß ich bei Acer negundo nur Harn- 
stoff nachweisen konnte, während andere Acer-Arten auch Allantoin 
führen, eine gewisse Beantwortung gefunden haben. Wie im Eiweiß- 
stoffwechsel stark saurer Pflanzen statt der Amide als N-Speicherform 
NH,-Salze auftreten, so dürfte der Harnstoff bei ihnen das Allantoin 
vertreten. 
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Interessant sind die Verhältnisse bei den Sapindales. Ihnen gehören 
zwei Familien an, die ausgesprochene Allantoinpflanzen umfassen, die 
Aceraceen und die Hippocastanaceen, ferner zwei Familien mit koffein- 
führenden Vertretern, die Paulliniaceen und die Aquifoliaceen. Daß auch 
die methylierten Purine, so das Koffein, im Nukleinstoffwechsel gebildet 
werden, scheint überaus wahrscheinlich zu sein (Czapex III, 8. 200). 
Auch die methylierten Purine entstehen bei Dissimilationsprozessen 
(WEEVERS 1929), auch sie treten neben den Amiden auf (KELLNER, 
MAKINO u. OGASAWARA 1887), genau wie das Allantoin. Auch die Menge 
des von den letztgenannten Autoren als maximal festgestellten Koffein-N 
ist der von mir für Borrago-Keimlinge als Höchstwert an Allantoin-N er- 
mittelten Ziffer durchaus ähnlich. Ich gelangte zu Werten bis 23,7% vom 
Total-N; die betreffenden Autoren fanden in Blättern des japanischen 
Teestrauches bis zu 22,1% Koffein-N, ebenfalls bezogen auf Total-N. 
Auch die Bildung des Koffeins erfolgt wie die des Allantoins im Dunkeln 
weit intensiver als am Lichte (WEEvers 1900). Weiterhin ist nicht nur 
das Allantoin wesentlich löslicher als die Purine, auch die Methylierung 
erhöht die Löslichkeit derselben ganz erheblich (Soæmipr, S. 363). Es ist 
so sehr wahrscheinlich, daß das Koffein das Allantoin vertritt. Da 
TRIER die Entstehung des Koffeins aus Purinen als einen der Betain- 
bildung aus Aminosäuren vergleichbaren Vorgang auffaßt (siehe bei 
Wasıcky), würde die Methylierung der Purine zu ihrer Oxydation, die 
Allantoin ergibt, sich verhalten wie die Methylierung der Aminosäuren 
(= Betainbildung) zur Amidbildung. Dies bedeutet eine neue Analogie 
im Ablauf von Eiweiß- und Nukleinstoffwechsel. 

Dafür, daß das Auftreten von Harnstoff in der Pflanze mit dem Nu- 
kleinstoffwechsel zusammenhängt, sind in dieser Arbeit manche Beweise 
gegeben worden (Kapitel A und H). Auch die Möglichkeit eines Zu- 
sammenhanges mit dem Säurestoffwechsel ist gegeben; denn WOHLER 
(1853) konnte den Abbau von Allantoin durch Hefe zu Harnstoff und 
Oxalsäure eindeutig feststellen. 


Zusammenfassung der wichtigsten Ergebnisse. 

1. Es wurde eine neue Methode beschrieben, die in pflanzlichem Ma- 
terial die quantitative Bestimmung von Allantoin neben Amiden ge- 
stattet. 

2. Mittels dieser Methode wurde versucht, die Bedingungen der Allan- 
toinbildung an Keimlingen von Borrago officinalis und austreibenden 
Zweigen von Platanus orientalis zu studieren. 

3. Verdunkelung förderte, Belichtung und Glukosezufuhr hemmten 
die Allantoinbildung in den genannten Objekten. 

4. Durch Chloroformnarkose wurde die Allantoinvermehrung nicht 
sistiert: Das Allantoin entsteht demnach in einem abbauenden Vorgang. 
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5. Auf Grund der Bilanz- und Ernährungsversuche sind die Purine, 
insbesondere die Harnsäure, als Muttersubstanzen des Allantoins an- 
zusehen. 

6. Die Purine gehen durch Dehydrierung in das Allantoin über: Der 
allantoinbildende Vorgang ist oxydoreduktiver Natur. 

7. Da die Harnsäure in der Pflanze mit größter Intensität abgebaut 
wird, ist sie als Zwischenprodukt bei der Purinoxydation nicht faßbar. 

8. Der Übergang der Harnsäure in das Allantoin verläuft stufenweise. 
Das Auftreten von Harnstoff als Zwischenprodukt ist als wahrschein- 
lich anzusehen. 

9. Allantoinführende Pflanzen sind durch hohe p,,-Werte ihres Zell- 
saftes charakterisiert. In stark sauren Pflanzen verläuft der Purinabbau 
offensichtlich nicht über das Allantoin. 

10. Die Allantoinbildung steht nicht im Dienste der NH,-Entgiftung. 
Auch in allantoinführenden Pflanzen kommt diese Funktion den 
Amiden zu. 


Die vorliegende Arbeit entstand als Dissertation in den Jahren 1928 
bis 1930 unter Anleitung meines verehrten Lehrers, Herrn Professors 
Dr. WıLHeLm RuxLAND, dem ich für das wohlwollende Interesse, das er 
ihr stets entgegengebracht hat, an dieser Stelle meinen ehrerbietigsten 
Dank abstatten möchte. 

Auch Herrn Privatdozenten Dr. Kart Werzeı sei für tatkräftige 
Förderung und wertvolle Ratschläge herzlichst gedankt. 

Der Notgemeinschaft der Deutschen Wissenschaft, mit deren Unter- 
stützung die Arbeit angefertigt wurde, bin ich ebenfalls zu größtem 
Danke verpflichtet. 
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DIE ENTWICKLUNG UNTERGETAUCHTER PFLANZEN 
VON MARCHANTIA UNTER VERSCHIEDENEN 
AUSSENBEDINGUNGEN. 

Von 
Karı FÖRSTER 
(Plauen i. V.). 

Mit 7 Textabbildungen. 


(Eingegangen am 21. Dezember 1931.) 


I. Vorbemerkungen. 
1. Aufgabe der Untersuchungen. 

Pflanzen von Marchantia polymorpha, die sich unter Wasser ent- 
wickelt haben, sind schon lange bekannt. Gelegentlich findet man sie 
an natürlichen Standorten, gelegentlich sind sie auch künstlich heran- 
gezogen worden. Auf Veröffentlichungen darüber wird später einge- 
gangen (S. 346f.). 

Nachdem Verfasser früher (FÖRSTER 1927) zeigen konnte, daß bei 
schwimmenden Pflänzchen die Entwicklung sehr stark von der Kon- 
zentration der Nährlösung abhängt, schien es erwünscht, auch an unter- 
getauchten zu untersuchen, inwieweit sich durch Änderung der Salz- 
konzentration Unterschiede erzielen lassen. Einige Versuche mit wech- 
selnder Beleuchtung traten ergänzend hinzu. Wenn bei physiologischen 
Versuchen möglichst viel Nebenumstände ausgeschaltet werden sollen, 
so haben die Unterwasserkulturen einen wesentlichen Vorteil: es ist bei 
ihnen die Wasserverdunstung aufgehoben. Bei Pflanzen, die auf ver- 
schieden konzentrierter Lösung schwimmen, wird man erst erörtern 
müssen, inwieweit etwaige Unterschiede nicht allein dem verschiedenen 
Salzgehalt der Lösung zuzuschreiben sind, sondern dem Zusammen- 
wirken mit der Wassersättigung der Luft. Bei Unterwasserpflanzen ist 
das nicht nötig. 

Es schien auch mit Hinsicht auf die amphibischen Pflanzen von Wert, 
mit einer so oft untersuchten Pflanze wie Marchantia entsprechende Ver- 
suche anzustellen. 

2. Ausführung der Versuche. 

Es wurden junge Thalli untersucht, die sich aus Brutkörpern ent- 
wickelt hatten. Diese wurden gleichmäßig verteilt und unnormale ent- 
fernt. Da mit größeren Mengen gearbeitet werden mußte, war es nicht 
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möglich, die Entwicklung der Brutkörper einzeln zu verfolgen, wie es 
STEPHAN (1928, S. 510) tat; für die erzielten, meist recht ansehnlichen 
Gestaltsunterschiede schien es auch nicht nötig. 

Als Nährlösung wurde die TorTrıneHamsche verwendet. Die Lö- 
sungen befanden sich in runden Kulturgefäßen oder flachen Pulver- 
büchsen von 30—100 ccm Inhalt. Erstere standen gemeinsam offen in 
einer feuchten Kammer; die Pulverbüchsen waren einzeln verdeckelt. Da 
nur mit verhältnismäßig schwachen Konzentrationen gearbeitet wurde, 
ist in diesem Falle der Einfluß der Nährlösung auf die Feuchtigkeit der 
darüberstehenden Luft so gering, daß das Verhalten der Pflanzen da- 
durch nicht beeinflußt wird (vgl. Forster 1927, S. 356 ff.). 

Die Brutkörper sind schlecht benetzbar. Wenn man aber dıe Brut- 
becher vor Entnahme der Brutkörper bespritzt oder diese in Wasser um- 
schüttelt, erhält man leicht genügend untergetauchte, die dann auch 
dauernd am Boden der Gefäße bleiben. Sie lagen dort auf dem blanken 
Glas oder auf Fließpapier; Unterschiede wurden bei diesen zwei Ver- 
fahren nicht beobachtet. 

Gemessen wurden die Länge (in den Tabellen L), die Breite (B) und 
die Länge des Thallusvorstoßes neben dem Vegetationspunkt (V). Wo 
diese Werte in den Tabellen fehlen, waren sie zu gering entwickelt und 
nicht einwandfrei meßbar. Breite und Vorstoß sind, um sie vergleichbar 
zu gestalten, in den Spalten B:L und V:L in Prozente der Länge um- 
gerechnet. Weiter wurde auf die Ausbildung der Luftkammern (LK) ge- 
achtet; in den Tabellen bedeutet in der Spalte LK: ++ Luftkammern 
bei allen Thallis oder häufig, + ein kleinerer Teil der Thalli mit Luft- 
kammern, — nirgends Luftkammern. 

Jede Zahl in den Tabellen ist ein Durchschnitt von meist 10—20 Ein- 
zelmessungen; die Zahlen bedeuten Hundertstel Millimeter. 

Die Versuche stammen mit wenigen ausdrücklich erwähnten Aus- 
nahmen aus dem Jahre 1931. 

Wegen näherer Angaben über Versuchsanstellung und Untersuchung 
sei auf die frühere Arbeit des Verfassers verwiesen (FÖRSTER 1927, 
S. 328 ff.). Dort ist auch ausführlich von Fehlern und Genauigkeit die 
Rede. 

IL Versuche. 
1. Versuche bei vollem Tageslicht. 

Da die nächsten Versuche eine ausführliche Besprechung im III. Teil 
(S. 339 ff.) finden, sollen hier nur die notwendigen Angaben über ihre 
Ausführung folgen. Die Zahlen finden sich in der Tabelle S.334f. Wenn 
sich dort entsprechende Werte der verschiedenen Versuche zum Teil 
wesentlich unterscheiden, so hat das zwei Gründe: Erstens wurden 
die Kulturen bei verschiedenem Alter untersucht, was zulässig oder 
geradezu erwünscht ist, da innerhalb des untersuchten Entwicklungs- 
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bereichs ,,die beobachteten Wirkungen der Umwelt einen Dauerzustand 
darstellen‘ (FORSTER 1927, S. 328). Zweitens haben sich mit den Jahres- 
zeiten Lichtgenuß und Temperatur geändert, da mit einfachen Kulturen 
im Pflanzenfenster gearbeitet wurde. Um aber einen gewissen Vergleich 
zu gestatten, sind nachträglich aus den Listen der ortsansässigen Wetter- 
warte die durchschnittlichen Schattentemperaturen und Beleuchtungs- 
verhältnisse während der Versuchsdauer angegeben (bei Versuchen 1, 2, 8 
und 9 mit vorwiegend künstlicher Heizung wurde als Temperaturdurch- 
schnitt 18° angenommen). Aus den Monatsangaben läßt sich die Sonnen- 
scheindauer ermessen; der kürzeren Beleuchtung der Herbstmonate ist 
wohl das Fehlen von Luftkammern bei den letzten Versuchen zuzu- 
schreiben. 

1. Versuch. 19. III. bis 15. IV. (Alter 27 Tage), 18°, mittl. Bewölk. 

2. Versuch. 17. IV. bis 30. IV. (Alter 13 Tage), 18°, ganz bedeckt. 

3. Versuch. 16. V. bis 2. VI. (Alter 17 Tage), Standort ausnahmsweise 
unbesonntes Fenster, 18°, mitt]. Bewölk. (Abb. 7 a—c). 

4. Versuch. 5. VI. bis 13. VI. (Alter 8 Tage), 17°, starke Bewölk. 

5. Versuch. 20. VI. bis 29. VI. (Alter 9 Tage), 17,50, mittl. Bewölk. 

6. Versuch. 27. VI. bis 7. VII. (Alter 10 Tage), 20°, mittl. Bewölk. — 
Die Brutkörper aus der schwächsten Konzentration hatten meist nur 
einseitig ausgetrieben, was der Länge des einen sich entwickelnden 
Thallus stets einen gewissen Vorsprung gibt (vgl. S. 337). Berücksichtigt 
man das, so erkennt man den normalen Verlauf beider Reihen. 

Bei den folgenden zwei Versuchen wurden je zwei Kulturen angesetzt: die 
Gläser mit den Pflänzchen standen in einem Raume, der bis kurz unter die Rän- 
der der Gläser bei der ersten mit reinem Wasser angefüllt war, bei der zweiten 
mit gesättigter Kochsalzlösung. Es sollte dadurch einmal eine feuchte, einmal 
eine trockene Luft geschaffen werden. In dieser Beziehung verliefen die Versuche 
leider nicht befriedigend, indem die beiden Kulturen jeweils keine kennzeichnen- 
den Unterschiede aufwiesen. Das erklärt sich allerdings dadurch zwanglos, daß 
sich während der Versuchsdauer starke Temperaturunterschiede nicht vermeiden 
ließen. Diese bringen so starke Schwankungen der Luftfeuchtigkeit mit sich, daß 
der Einfluß der Bodenflüssigkeit dagegen zurücktritt. So können diese zwei Ver- 
suche betreffs der Luftfeuchtigkeit nicht weiter ausgedeutet werden. Sie sind 
daher als einfache Parallelversuche behandelt; der über reinem Wasser ist mit A, 
der über Kochsalzlösung mit B bezeichnet. Die Spalte der untergetauchten Pflan- 
zen enthält dagegen die Werte aus A und B zusammengezogen, da sich infolge 
ihrer geringen Entwicklung keine großen Unterschiede ergaben. Da die unter- 
getauchten Thalli aus demselben Grunde allgemein stärkere Schwankungen ums 
Mittel zeigen, schien es im Gegenteil erwünscht, aus einer größeren Zahl den 
Durchschnitt zu ziehen. Die beigefügten Streuungswerte zeigen, daß die Zusam- 
menziehung nicht willkürlich war. 

7. Versuch. 25. VIII. bis 5. IX. (Alter 10 Tage), 16°, ganz bedeckt. 

8. Versuch. 22. IX. bis 3. X. (Alter 11 Tage), 18°, mittl. Bewölk. 
(Abb. 1 nach 8 A, Abb. 3 nach 8 B). 

9. Versuch. 6. X. bis 14. X. (Alter 8 Tage), 189, vorw. heiter. 
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2. Versuche bei gedämpftem Licht. 

Bei geringer Beleuchtung zeigen die Thalli unter sonst gleichen Bedingungen 

untereinander sehr große Unterschiede. Auch in Kulturen, wo einzelne ganz gut 
treiben, entwickeln sich manche fast gar nicht, so daß man von ihrer Messung 
absehen muß. Ferner treiben unter ungünstigen Bedingungen die Brutkörper 
oft nur einseitig!; da dann das Pflänzchen von einem ganzen Brutkörper zehrt, 
hat es gegenüber den anderen einen Vorteil. So maßen in einem Falle (Versuch 9a, 
schw. und unt. vereint) unter gleichen Bedingungen die einseitigen Thalli im 
Durchschnitt 152, die zweiseitigen 92. Durchschnittszahlen, die viele einseitige 
Thalli enthalten, sind daher zu groß; sie sind in den folgenden Tabellen mit } 
oder y y versehen, je nachdem !/, bis */, der Thalli oder mehr als 3/, einseitig 
waren. . 
Wegen dieser Bedenken war Verfasser früher nur zu einigen Versuchen in 
dieser Richtung gekommen, die nicht veröffentlicht wurden. Da auch diesmal 
einige derartige Versuche angestellt wurden, soll hier über alle berichtet werden. 
Doch dürfen die Zahlen nur als sehr grobe Annäherungswerte gelten. 

Die Breite war überall zu gering, als daß sie sich einwandfrei messen ließ; 
deshalb geben die folgenden Zahlen nur die Längen an. 

Die Beleuchtung wurde nicht quantitativ festgelegt. Die Verdunkelung er- 
folgte bei den Versuchen 10—12 durch eine doppelwandige Glocke mit einer 
Lösung von Neutralgrau (Höchster Werke). Bei den nächsten Versuchen standen 
die verdunkelten Kulturen in einem oben offenen, zylindrischen Dunkelsturz von 
40 cm Höhe und 20 cm Weite aus Pappe, und zwar in halber Höhe oder auf dem 
Boden. Diese zwei Fälle sind als „gedämpftes Licht‘ und „sehr gedämpftes Licht“ 
unterschieden. 


Versuch 10. 24. VI. bis 4. VII. 1925 (Alter 10 Tage). Schwimmende Pflanzen. 

















NL in % 0,08 0,16 0,32 
Hell (=Förster 1927, S. 362, V.2) . 240 + 32 273 +43 253 + 44 
Gedämpftes Licht. . . . . . . . . 110 + 14 122 + 24 134 +17 


Versuch 11. Hell: 14. bis 21. VII., gedämpftes Licht: 14. bis 25. VII. 1925 
(Alter 7 und 10 Tage). Schwimmende Pflanzen. 






































NL in % 0,04 | 008 | 015 | 0,27 0,36 | 0,48 
OR UE PER ine 178 | 196 | 207 |151 148 | 148 
Gedämpftes Licht, 10 Tage alt. . | 290 | 268 | 270 |207, | 162 | (218) 
Versuch 12. 8. bis 14. V. 1926 (Alter 6 Tage). Schwimmende Pflanzen. 
NL in % 0,02 0,16 0,82 
Mb: si. wedi es u 4. 224 +22 | 235 +13 | 196 +10 
sedämpftes Licht (Abb. 1, S. 339) . | 140) +40 | 156) +35 | 148) +24 





Die folgenden Versuche sind Parallelversuche zu weiter oben aufgeführten 
und tragen deren Nummern. 


1 Vgl. FôrsTER (1927, S. 345). Ob es auch spezifische Bedingungen für ein- 
seitiges Austreiben gibt (STEPHAN 1928, S. 514), scheint mir fraglich. 
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Versuch 4a. 5. bis 13. VI. und 16. VI. (Alter 8 und 11 Tage). 


















































































































































Hell Gedämpftes Licht 
NL in % 
0,008 | 1,2 | 24 | 3,6 0,008 12 | 24] 36 
Schwimmend, 8 Tage alt 73| 96) 91) 69 171},+17| 72 |s.w.|s.w. 
Untergetaucht, 11 Tage alt 65| 81| TI) - 15344 9411) s.w.|s.w. 
Unterschied | + 8|+15|+20| — | + 18) —22} | —| — 
Versuch 5a. 20. bis 29. VI. (Alter 9 Tage). 
Hell Gedämpftes Licht Sehr gedämpftes Licht 
NL in % 
0,008 | 1,2 | 24 0,008} 1,2 | 2,4 | 0.008 1,2 2,4 
Schwimmend. . . 167) 101 (50) |87 +11] 42131}, 8.W. 8.W 
Untergetaucht . . 37 61\(s.w.)|77+19) 54 — 10744 + 35 |s.w. 
Unterschied |+130|+ 51]+33| — | +10 |-ı2) — 61, |— 
Versuch 6a. 27. VI. bis 7. VII. (Alter 10 Tage). 
Hell (Abb. 5, S. 345) 
NL in % 
0,008 0,08 08 1,2 2,4 
Schwimmend. . . . . . 114} }ÿ 162 134 86 67 
Untergetaucht . . . . . 107) + 111 74, 59 54 
Unterschied +7 +51 +70 +27 +13 
Gedämpftes Licht (Abb. 6, S. 345 ) 
NL in % 
0,008 0,08 0,8 1,2 2,4 
Schwimmend. . . . . . 149, 132, y | 137) 4 97 50 
Untergetaucht . . . . . 134 125 117 ÿ 9% 30 
Unterschied | +15} +7} +20) + 2 +20 
Versuch 9a. 6. bis 14. X. (Alter 8 Tage). 
Hell Sehr gedimpftes Licht 
NL in % 
0,008 | 0,4 | 1,2 | 4,8 | 0,008 0,4 1,2 4,8 
Schwimmend. . . . . . 111 | 128 | 100 |s.w.| 53| 142, ) | 125, ÿ |s.w. 
Untergetaucht . . . .. 62 | 62 | 71 |s.w.| 35| 119} 74 8.W. 
Unterschied | +49 | +66 | +29) — |+18]) +23) +51) = 


























Ergebnisse. Um die späteren Ausführungen nicht mit den oben erwähnten 
Unsicherheiten dieser Versuchsreihe zu belasten, seien die Ergebnisse hier sofort 
zusammengestellt. Es wird auf sie später nur kurz zurückgekommen. 

Daß die Flügelentwicklung (vgl. S. 345) bei Nachlassen des Lichtes stark zu- 
rückgeht, wurde schon erwähnt und ist nicht neu. Ihre Abhängigkeit von der 
Konzentration, und zwar im Sinne einer Breitenförderung bei deren Ansteigen, 
bleibt aber bestehen, wie die Abb. 1 und 6 lehren. 

Die Länge ist im allgemeinen ebenfalls benachteiligt. Es ist dabei das in den 


einleitenden Worten zu dieser Versuchsreihe Gesagte zu berücksichtigen. Bei den 
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Versuchen 11 und 4a ist zu beachten, daß die Thalli aus gedämpftem Licht älter 
sind als die anderen. Trotzdem scheint aus einigen Versuchen hervorzugehen, 
daß Verdunkelung doch auch streckungsfördernd wirken kann. Es sind das folgende 
Fälle: 

Bei schwimmenden Pflanzen: Versuch 11, alle Konz., Versuch 4a, Konz. 0,008, 
Versuch 6a, Konz. 0,008 und 1,2 — zusammen 3 Fälle (ohne Versuch 11, bei dem 
untergetauchte Thallinicht mit untersucht wurden). 

Bei untergetauchten Pflanzen: Versuch 4a, 


Konz. 0,008, Versuch 5a, Konz. 1,2, Versuch 6a, 
alle Konz. außer 2,4, Versuch 9a, Konz. 0,4 und 
1,2 — zusammen 8 Fälle. 

Diese Beobachtung fügt sich nicht in die über- 
einstimmenden Befunde der bisherigen Untersucher 
(Forster 1927, S. 334—341 ; dort ältere Literatur; 
auch bestätigt durch STEPHAN 1928, S. 515), daß 


das Licht auf das Wachstum von Marchantia för- GU 4% Git vH 
dernd wirkt, und nur bei sehr hohen Intensitäten Abb. 1. 6 Tage alte Pflänzchen von 
die Längenstreckung gehemmt wird. Vielleicht ist gedämpftem Licht und Nährlösung 
bei den vorliegenden abweichenden Ergebnissen das Yerschiedener en 
Substrat mitbestimmend gewesen; dafür spricht, pr‘ ren mèche 
daß die eben bemerkte Wachstumsförderung sich vorwiegend bei niederen 
Konzentrationen findet. 

Achtet man auf die Lage des Streckung 1 s, so erscheint sie im ge- 
dämpften Licht unverändert oder etwas nach der schwächsten Konzentration zu 
verschoben. Von 11 Fällen stellen nur zwei (Versuch 10 und 5a schw.) Ausnahmen 
dar. Eine wesentliche ,,Umstimmung“ erfolgt freilich nicht, wie auf Grund ge- 
legentlicher Beobachtungen schon früher angenommen wurde (FÖRSTER 1927, 
S. 341). 

In den Spalten U sind die Unterschiede zwischen schwimmenden und unter- 
getauchten Thalli errechnet. Im gedämpften Licht sind diese Werte gering; das 
ergibt sich daraus, daß — wie die eben gegebene Zusammenstellung zeigt — vor- 
zugsweise untergetauchte Pflanzen durch die Verminderung des Lichtes gefördert 
sind und damit die Unterschiede zwischen schwimmenden und untergetauchten 
Thallis ausgeglichen werden. Manchmal schlagen die Unterschiede sogar aus dem 
Positiven ins Negative um (d. h. die untergetauchten Thalli zeigen einen etwas 
größeren — unsicheren! — Durchschnitt der Länge). In einigen Fällen müßten 
die Werte U bei den verdunkelten Kulturen infolge der einseitigen Entwicklung 
vieler Pflanzen noch geringer ausfallen, was durch | vermerkt ist. Es kann also 
als erwiesen gelten, daß so große Unterschiede zwischen den schwimmenden und 
untergetauchten Pflanzen, wie sie in vollem Licht auftreten können, in gedämpftem 
Licht nie bemerkt werden. Das läßt auch Abb. 5 (S. 345) deutlich erkennen. 





III. Ergebnisse. Vergleich mit dem Schrifttum. 


1. Der Einfluß verschiedenen osmotischen Wertes der Nährlösung 
auf untergetauchte und schwimmende Pflanzen. 


Bei jedem Versuch wurden nebeneinander untergetauchte und 
schwimmende Thalli aufgezogen. Die letzteren dienten vorwiegend zum 
Vergleich; ihr Verhalten ist schon früher mitgeteilt worden. Doch konn- 
ten die damaligen Ergebnisse erweitert werden. Für die Unterwasser- 
pflanzen zeigte sich, daß bei ihnen die verschieden konzentrierten Nähr- 
lösungen dieselben Veränderungen wie bei schwimmenden Thallis her- 

Planta Bd. 16. 23 
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vorrufen. Daher seien die gemeinsamen Ergebnisse nunmehr vollständig 
zusammengestellt (Unterschiede siehe S. 342 ff.). 
1. Die Länge nimmt mit zunehmender Konzentration der Nährlösung 
in der Regel erst deutlich zu, dann ab (Versuch 1, 3, 4, 6, 7, 8, 9; Abb. 2, 
3, 5,7). Allerdings schwankte die Lage des Längenoptimums schon 
früher stark; bisweilen lag es bei so niederer Konzentration, daß der auf- 
steigende Ast der Kurve 
nicht mehrerfaßt wurde und 
die Länge von Anfang an 
abzunehmen schien (Fôr- 
STER 1927, S. 365 ff.). Sol- 
che starke Schwankungen 
treten auch diesmal auf. 
Bei Versuch 5 nimmt die 
. Länge (der schwimmenden 
sung. 7 gibt Fr rg beiden an. Pflanzen) von 0,008%, bei 
Versuch 2 (bei schwim- 
menden und untergetauchten Pflanzen) von 0,0008% an sofort ab. 
Umgekehrt rückt bei anderen Versuchen das Längenoptimum zu über- 
raschend hohen Konzentrationen der Nährlösung;; es schwankte seiner- 
zeit zwischen 0,04 und 0,17, diesmal zwischen 0,08 und 2,4 (bei schwim- 
menden Pflanzen)‘. Bei Versuch 5 zeigen die untergetauchten Thalli 
den normalen Verlauf, die schwimmenden dagegen den sofortigen 
Längenabfall. — Eine Erklärung dieser Unterschiede kann auch heute 
leider noch nicht gegeben werden; durch verschiedene Beleuchtung wer- 
den sie bestimmt nicht allein 
verursacht, denn erst bei star- 
ker Herabsetzung des Licht- 
genusses, die zu ganz schmalen. 
EN stets luftkammerfreien Thal- 
lis führt, ist eine Verschie- 
bung des Längenoptimums 
~~ nach den schwächeren Kon- 
2 H zentrationen zu beobachtet 
Abb. 3. 11 Tage alte Pflänzchen von Nährlösungen ver- Worden (Abb. 5, 6), doch auch 
eg Age nn y dr en da meist nur ingeringem Maße 
(vgl. vor. S.). 
2. Die Flügelentwicklung, bestimmt durch Breite und Vorstoß, nimmt 
mit der Konzentration dauernd zu (Abb. 1, 3, 5, 6, 7), auch im gedämpf- 











1 BeneckeE (1903, S. 28) gibt für Lunularia an, daß sie am besten bei 0,2% 
gedeiht und „gerade noch“ bei 1%. LILIENSTERN (1928) hat bei ihren Versuchen 
eine Lösung von 0,085% als günstigste für Marchantia gefunden, was nach den 
hier vorgelegten Ergebnissen allerdings nicht verallgemeinert werden kann. 





von Marchantia unter verschiedenen Außenbedingungen. 341 


ten Licht. Die Zahlenreihen B : L und V : L auf Seite 334f. zeigen das 
ohne weiteres, wo Breite und Vorstoß als Prozente der Länge aus- 
gedrückt sind. Manchmal nimmt sogar trotz absinkender Länge auch 
die absolute Breite zu (z. B. bei Versuch 1 schw. zwischen 0,08 und 0,8, 
bei Versuch 2 bei schw. und unt. Pflanzen fast durchgehend). Das vor- 
übergehende Absinken von B:L und V:L dort, wo die Länge ihren 
höchsten Wert erreicht (Versuch 3 schw., Versuch 5 unt., Versuch 8 A 
schw.), ist schon früher als Ausdruck einer gewissen Korrelation zwischen 
Länge und Breite gedeutet worden (FÖRSTER 1927, S. 367 f.). 

3. Da in der Regel Länge und Flügelentwicklung im Anfang zu- 
nehmen, lehrt bereits der Augenschein (vgl. Abb. 3, 5), daß auch bei un- 
tergetauchten Thallis bei einer mittleren Konzentration der Nährlösung 
der Gesamtzuwachs am größten ist. Es bedarf daher nur eines Hinweises 
auf die entsprechenden, durch Gewichtsbestimmungen erhärteten Fest- 
stellungen an schwimmenden Pflanzen (FÖRsTER 1927, S. 366). 

4. Die Verzweigung (Abb. 7c) sowie die Bildung lappenartiger, viel- 
zelliger Auswüchse, die Verfasser schon früher mit den sogenannten 
Enationen der höheren Pflanzen (Küster 1925, S. 364 f.) verglich, wer- 
den durch zunehmende Konzentration gleichfalls gefördert. 

Verzweigung wurde beobachtet bei Versuch 1 infolge der großen Länge der 
Thalli schon in 0,08 schw. und 0,8 schw., bei Versuch 3 in 2,4 schw. und häufig 
in 3,6 schw., ferner bei 3,6 unt. — Enationen: Versuch 2 bei 1,2 und 1,8 schw., 
Versuch 4 bei 1,2, 2,4 und 3,6 schw. 

Diese Beobachtungen sind neu; sie fügen sich der allgemeinen Regel, 
die früher aus verschiedenen Versuchsreihen abgeleitet wurde, daß die Be- 
dingungen, die die Flügelentwicklung fördern, auch die Verzweigung (FöR- 
STER 1927, S. 354) und Entwicklungsstörungen (daselbst S. 382) fördern. 

5. Über Zuftkammern siehe S. 346. 

6. Braunviolette Färbung der Mittelrippe ist bei 
sehr niederen Konzentrationen der Nährlösung 
häufig, und zwar gleichmäßig bei schwimmenden 
und untergetauchten Pflanzen. Sie wurde beob- 
achtet bei Versuch 1 in 0,008, bei Versuch 2 in 
0,0008 und 0,008, bei Versuch 6 in 0,008 und 0,08. 
Es ist merkwürdig, daß diese Färbung sonst ein 
Kennzeichen hohen Lichtgenusses ist (FÖRSTER 
1927, S. 338; dort auch Lit.), da gerade die Pflan- sole Tue ehe 
zen aus schwächster Konzentration denen aus be-  Thalli von a 0,1 %iger, 
sonders gutem Licht am wenigsten ähnlich sehen ° Tan — 
(vgl. Abb. 7). — Einen Zusammenhang mit dem 
Lichtgenuß könnte man bei den vorliegenden Ergebnissen höchstens darin 
erblicken, daß bei den letzten Versuchen, die alle eine geringere Beleuch- 
tung hatten (vgl. S. 336), diese Färbung nicht mehr beobachtet wurde. 
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7. In höheren Konzentrationen, etwa von 2% an, entwickeln die Brut- 
körper beim Keimen auffallend dicke und gekräuselt wachsende Rhizoiden 
(Abb. 4). Sie erinnern an die von Dumortiera, die vielleicht einen Über- 
gang zwischen glatten und Zäpfchenrhizoiden darstellen (HERzoG 1925, 
S. 31); sie haben aber im Gegensatz zu diesen weitere Windungen und 
gleichmäßig dünne Wände. 

2. Der osmotische Wert der Zellen in den verschiedenen Konzentrationen. 

Da Marchantia auf einem sehr weiten Konzentrationsbereich der 
Nährlösung gedeiht, schien es erwünscht, den osmotischen Wert der 
Zellen zu prüfen. Das geschah mehrmals durch Bestimmung der Grenz- 
plasmolyse gegen Zuckerlösung. Es ergab sich, daß der osmotische Wert 
der Zellen bereits in sehr niederen Konzentrationen (z. B. 0,01%) sehr 
hoch ist; Grenzplasmolyse erfolgt hier — wohl je nach den Nebenbe- 
dingungen — bei 0,3—0,4 molarer Rohrzuckerlösung, also erst bei einem 
Druck von über 6 Atm. (6,2 Atm. wurden vom Verfasser schon früher an- 
gegeben: 1927, S. 363, Anm. 2), obwohl der Wert der Nährlösung weit 
unter 1 Atm. liegt. Trotzdem reicht dieser Wert für höhere Konzentra- 
tionen nicht; Thalli aus niederen Konzentrationen werden z. B. in 
4,8%iger Nährlösung stark plasmolysiert, in der andere noch leben, wenn 
sie sich auch meist nur wenig entwickeln. In 3,6%iger Lösung wird ein 
Zuckerwert von 0,5 Mol. erreicht, also ein Druck von über 11 Atm. 
Zwischen untergetauchten und schwimmenden Pflanzen ergeben sich 
keine regelmäßigen Unterschiede. — Auf Einzelheiten osmotischer Mes- 
sungen einzugehen, lag nicht im Sinne dieser Arbeit. 

Diese Befunde passen zu den genauen Feststellungen an anderen 
Pflanzen, über die die physiologischen Handbücher berichten, wonach 
jeder Art ein oamotischer Mindestwert zukommt, der sich unter dem Ein- 
fluß sehr konzentrierter Bodenlösungen jedoch bedeutend heben kann. 


8. Die Besonderheiten untergetauchter Pflanzen. 
Trotzdem untergetauchte und schwimmende Pflanzen beim Wechsel 
in der Konzentration der Nährlösung die gleichen Änderungen zeigen, 
ist ihr Aussehen doch immer sehr verschieden (Abb. 3, 5). 


Die Länge ist (mit einer einzigen, wohl zu vernachlässigenden Aus- 
nahme in Versuch 4) bei den untergetauchten Pflanzen in allen Fällen ge- 
ringer als bei den schwimmenden. An Hand der Zahlenreihe nebenan 
lassen sich noch einige Einzelheiten feststellen. Diese Übersicht fußt 
auf den Zahlen der einzelnen Versuche, die aus dem Kopf der senk- 
rechten Spalten ersichtlich sind. 

1. Die neben die Zahlen gesetzten Buchstaben s und u geben an, bei 
welcher Konzentration innerhalb jedes Versuches (also hier: innerhalb 
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jeder senkrechten Spalte) die schwimmenden und untergetauchten Thalli 
die größte Länge aufweisen. Man sieht, das Längenmaximum der unter- 
getauchten Thalli (u) liegt bei gleicher (Versuch 1, 2, 4, 6, 8 A, 8 B, vgl. 
Abb. 2, 3, 5) oder etwas höherer Konzentration (Versuch 3, 5, 7 A, 7 B, 9) 
als das der schwimmenden, bei keinem Versuch bei niederer. 

Im Anschluß an frühere Ergebnisse (Förster 1927, S. 378 ff.) ließe sich 
folgende Erklärung versuchen: Die Unterwasserpfl sind, da die Verdunstung 
wegfällt, einem größeren Wasserüberschuß ausgesetzt als die schwimmenden. 
Höhere Konzentration der Lösung, d. h. erschwerte Wasseraufnahme, wird bei 
ihnen deshalb länger die Streckung fördern als bei den schwimmenden Thallis. 

2. Die Spalten U geben den Unterschied an zwischen den unter- 
getauchten und schwimmenden Pflanzen derselben Konzentration. Die 
darin stehenden Zahlen sind aber nicht ohne weiteres miteinander ver- 
gleichbar, denn ein gleicher Unterschied wird bei kurzen Pflanzen be- 
deutend, bei langen unbedeutend sein. Es ist also nötig, die Unterschiede 
als Prozente der Länge auszudrücken, oder besser als Prozente des Zu- 
wachses (der kürzeren, also der untergetauchten Thalli), um von der ur- 
sprünglichen Länge des Brutkörpers als unveränderlicher Größe abzu- 


Tabelle zu S. 342 ff. Erklärung im Text. 
























































NL Versuch1 | Versuch2 | Versuch3 | Versuch4 | Versuch5 | Versuch 6 
in % v |vz| u j;u:z| u |vz]| u ju:z] vu ju:z] u lu:z 
Unter 0,008 — | — |su29 | 27 38;190; —| — — | — 7 8 
0,008, 004 109} 58 26 | 26 —| — 8 | 16 |s130 | 590 —| — 
0,08, 01 jsul78| 72 —|— —|— —| — — | — Isudl| 53 
0,4, 0,8 +184| 312 —| — —|— —|— — | — | »60| 102 
1,2 — | — | #40] 58 | 118 | 590 | sul5 | 25 | #51 | 146 27| 61 
1,8, 2,4 — | — | #47| 87 |s116| 283 | *20| 36 | u33 | 72 13| 33 
3,6 4,8 —| — — | — |us57| 80 7| 18 2 | 15 —| — 
NL Versuch 7A Versuch 7B Versuch 8A Versuch 8B Versuch 9 
in % u | UZ u |v:z U |u:Z U | UZ U U:Z 
Unter 0,008 38 | 253 | (96)|(640)| 50 |(114) 9| 20! 49| 79 
0,008, 0,04 dm Fe = 41 | 89 eS So? TE 
0,008, 0,1 s 89 | 321 80 | 286 59 | 118 44; 88 — | — 
0,4 0,8 — | — — | — | su87 | 143 |sus79 | 130 | s 66 | 107 
1,2 s*82 | 235 | s*95 | 272 *83 | 163 38| 74 lux 29 41 
1,8, 2,4 u 48 | 120 | u 47 | 117 — | — —| — 1 
3,6 4,8 10 37 15 56 20 | — 7| — — | — 
































sehen. Der Zuwachs wird berechnet, indem man von der in den Tabellen 
stehenden Länge die Länge des halben Brutkôrpers abzieht, das ist (im 
Durchschnitt) 15 (—0,15 mm). Dies ist in den Spalten U : Z geschehen, 
und sie zeigen: Auf den Zuwachs bezogen, ist der Unterschied zwischen 
schwimmenden und untergetauchten Thalli etwa (hierauf ist sofort zu- 
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rückzukommen) dort am größten, wo die schwimmenden Kulturen ihr 
Längenoptimum erreichen. An dieser Stelle sind sich die Thalli am un- 
ähnlichsten, mit steigender und sinkender Konzentration werden sie ein- 
ander ähnlicher. 

Nur bei Versuch 8 steigt der Wert weiter und würde mathematisch bei der 
Konzentration 4,8 den Wert „Unendlich“ erreichen, weil dort die untergetauchten 
Thalli schon keinen Längenzuwachs mehr aufweisen, während die schwimmenden 
noch ein wenig getrieben haben. Doch bedeutet diese Abweichung keinen Wider- 
spruch gegen das sogleich zu ziehende Hauptergebnis des Vergleichs. 

Der Höchstwert von U:Z fällt genau mit der größten Länge der 
schwimmenden Thalli zusammen bei Versuch 5, 7 A, 8 B und 9. Bei 
Versuch 1, 2, 4, 6 und 8A liegt er bei etwas höherer Konzentration, 
übrigens meist nicht weit ab von der größten Länge, und genau bei der 
größten Breite (in der Tabelle mit + bezeichnet). Bezeichnend ist, daß 
nur bei Versuch 2 der Höchstwert von U:L wesentlich von dem Längen- 
maximum entfernt liegt. Das ist begreiflich, weil dort die Länge von der 
schwächsten Konzentration zu abnimmt; bei dieser ist aber die Breite 
noch sehr gering, und der Unterschied der Pflanzen ist erst bei wesentlich 
höherer Konzentration am größten, wo die Länge immer noch befrie- 
digend ist (116 statt 151), die Breite aber optimal (138 statt 65). Umge- 
kehrt liegt in den oben erwähnten Fällen, wo die Gipfel von L und von 
U:Z zusammenfallen, auch der Höchstwert der Breite (*) genau an 
derselben Stelle oder nicht weit davon. — Bei Versuch 3 ist der Unter- 
schied unbedeutend vor der größten Länge und Breite am höchsten. 

Es scheint also der Schluß berechtigt, daß die Konzentrationen, die 
der Gesamtentwicklung, bestimmt durch günstiges Zusammentreffen mög- 
lichst hoher Breite und Länge‘, am günstigsten sind, die schwimmenden 
Pflanzen ungleich stärker fördern als die untergetauchten. Man kann somit 
das Untergetauchtsein als eine ,,begrenzende Bedingung‘ der Entwick- 
lung bezeichnen. — Es sei darauf hingewiesen, daß Versuch 7B sich 
den Darlegungen dieses Absatzes nicht fügt; doch darf wohl von diesem 
Einzelfall abgesehen werden, zumal die Unstimmigkeit nur auf einen 
Zahlenwert (zu große Länge in 0,008 unt.) zurückgeht. 

3. Von der eben entwickelten Auffassung aus ist es verständlich, daß 
auf und unter dem Wassser sehr wohl ähnliche Formen entstehen können, 
und daß dabei die günstigsten untergetauchten Thalli schwimmenden 
aus minder guten Bedingungen gleichen. So sind z. B. bei Versuch 4 
die Pflänzchen aus 1,2 oder 2,4 unt. und 0,008 schw. einander sehr ähn- 


1 Da sich aus Länge und Breite die Thallusfläche nicht einwandfrei errechnen 
läßt, soll nicht versucht werden, diese zahlenmäßig anzugeben. Zu große Breite 
bei geringer Länge scheint übrigens nicht mehr als günstige Entwicklung gelten 
zu können (vgl. Förster 1927, S. 382: Auftreten von Entwicklungsstörungen 
unter besonders stark breitenfördernden Bedingungen). 
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lich. Die bestentwickelten schwimmenden Formen haben dagegen unter 
den untergetauchten nicht ihresgleichen. 

4. Weiter fällt nunmehr auch Licht auf die Versuche bei verminderter 
Beleuchtung. Es zeigte sich, daß die Unterschiede zwischen unterge- 
tauchten und schwimmenden Thallis in schwachem Licht meist ge- 
ring sind (S. 339; vgl. Abb. 6). Das läßt sich vielleicht so erklären: In 
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Abb. 5. 10 Tage alte Pflänzchen von Nährlösung Abb. 6. Pflänzchen aus gedämpftem Licht 
verschiedener Konzentration, am Tageslicht (Versuch 6a); sonst alles wie Abb. 5. 


gewachsen; obere Reihe: schwimmend, untere 

Reihe: untergetaucht. (Versuch 6.) Vergr,9 x. 

schwachem Licht erfolgt die Entwicklung ungünstig, vor allem durch 
die stark zurückgebliebene Breite. Daher erreichen die schwimmenden 
Thalli keinen Vorsprung vor den untergetauchten. Gutes Licht dagegen 
gibt den Pflanzen einen starken Entwicklungsantrieb, und dem können 
die Unterwasserpflanzen nur wenig nachgeben. 


Flügelentwicklung. 

Die Flügelentwicklung, insbesondere an dem Werte B:L gemessen, 
scheint auf den ersten Blick bei den untergetauchten Pflanzen oft wenig 
benachteiligt, wohl gar gefördert. Doch muß man 











bedenken, im normalen Entwicklungsgang nimmt L = = 
mit zunehmender Länge des Thallus seine Breite 
relativ ab; es müssen also kürzere Thalli eine ver- 56 159 
hältnismäßig größere Breite haben als längere. Zum 70 144 
Vergleich ist nebenstehend eine früher (FÖRSTER 87 139 
1927, S. 327) gegebene Zahlenreihe wiederholt, die 206 129 
- 124 121 
die Beziehungen zwischen relativer Breite (B:L, 

. é . 145 112 
siehe S. 333) und Länge zeigt. Wenn also z. B. 195 94 
bei Versuch 1 die schwimmenden Pflanzen von 297 85 


0,08 einen Wert B:L=49 haben, so müßten eigent- 
lich die untergetauchten, wenn sie nur durch Entwicklungsverzögerung 
zuriickgeblieben wären, infolge ihrer geringeren Länge einen höheren 
Wert aufweisen: das ist aber nicht der Fall. Eine solche Überlegung 
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wird in allen Zweifelsfällen Klärung bringen. Es liegt also ein breiten- 
hemmender Einfluß vor, und nicht nur eine einfache Verzögerung der Ent- 
wicklung. Nur so ist es auch möglich, daß, wie eben (S. 344, unter 3) 
festgestellt wurde, untergetauchte Thalli aus höherer Konzentration 
schwimmenden aus niederer Konzentration ähnlich sind. 


Luftkammern. 

Luftkammern können, wie die Versuche 1, 2, 4, 5 und 6 zeigen, sehr 
wohl auch unter Wasser entstehen. Immerhin treten sie dort seltener auf. 

Nun gibt es zwar Bedingungen, die die Entwicklung von Luftkam- 
mern selbst bei bester sonstiger Entfaltung des Thallus hemmen (FörsTER 
1927, S. 330ff.); bei den vorliegenden Versuchen aber genügt mindestens, 
um das Fehlen von Luftkammern unter Wasser zu erklären, die regel- 
mäßige Erscheinung, daß bei Kulturen vom gleichen Lichtgenuß die 
Pflanzen mit der größeren Thallusfläche die Luftkammern früher ent- 
wickeln als die anderen. Es gehört dazu vor allem eine gut entwickelte 
Thallusbreite ; die Länge, bei der Luftkammern auftreten, kann wesent- 
lich geringer sein als die von luftkammerfreien Vergleichspflanzen 
(a. a. O.,S. 384, Abb. 26, 31). 

Bei Versuch 4 finden sich Luftkammern bei Pflänzchen von L = 91, B:L 
= 150% und L = 69, B:L = 142%, noch keine bei L = 73, B:L = 101%. Bei 
den untergetauchten Thallis fehlen Luftkammern noch bei L = 71, B: L = 132%, 
sie treten aber auf bei L = 81, B: L = 96%. — Bei Versuch 5 haben die unter- 
getauchten Pflanzen aus 2,4 mit nur geringer Länge (61), aber B:L = 112% 
mehr Luftkammern als die schwimmenden aus 0,008 mit viel größerer Länge 
(167), aber B: L = 44%. — Entsprechend erklärt sich zwanglos das Fehlen von 
Luftkammern bei Versuch 1, 0,8 unt. 


Es liegt also kein Grund vor, eine unmittelbare, hemmende Wirkung 
des Wassers auf die Entstehung von Luftkammern anzunehmen. Dafür 
spricht auch die beachtenswerte Beobachtung ZIMMERMANNSs (1882, 
S. 668), daß Thalli, die auf Nährlösung schwimmen und von unten be- 
lichtet werden, ihre Luftkammern ohne weiteres auf der dem Wasser 
zugekehrten Seite entwickeln. 

Was die Ausbildung der Luftkammern anlangt, so enthalten sie auch 
unter Wasser oft Luft und sind dann normal gebildet. Bisweilen sind sie 
aber auch voll Wasser ; dann haben sie meist statt des schlotartigen Ein- 
gangs eine einfache, oft sehr große Öffnung. Ausnahmsweise kommen 
übrigens ebensolche ‚‚ertrunkene‘‘ Luftkammern auch bei schwimmenden 
Pflanzen vor, wohl als Folge von Benetzung. 


Literatur über untergetauchte Marchantiaceen. Eingehende Versuche über die 
Entwicklung untergetauchter Brutkörper liegen nicht vor. KAMERLING (1897, 
S. 54 f.) bemerkt, daß sich Marchantia unter Wasser „einigermaßen“ entwickelt. 
Dagegen fand BEnzcke (1903, S. 34) bei untergetauchten Brutkörpern von Lunu- 
laria ein „abnorm gesteigertes Wachstum‘, was mit Marchantia nicht überein- 
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stimmt; die Ausbildung der Pflanzen erinnerte dagegen wie bei dieser an das 
Dunkeletiolement. 

Ruce (1893, vel. GoEBEL 1915, S. 624) hat eine am natürlichen Standort 
untergetaucht gewach:ene Marchantia ausführlich beschrieben. BoLLETER (1905) 
und Davy DE VIRVILLE u. Dovm (1921, 1924) zogen Fegatella und Lunularia 
untergetaucht als schmale Thalli. In allen diesen Fällen traten auch Luftkam- 
mern auf, die genauer beschrieben werden. 


4. Allgemein-physiologische Betrachtung der Ergebnisse. 
Die Wirkungen verschiedener Konzentrationen. 

In der Arbeit, die durch die hier vorgelegten Ergebnisse fortgeführt 
wird, konnte festgestellt werden: „Zunahme von Licht, Kälte und 
Trockenheit wirken in gleichem Sinne auf Längen- und Flügelentwick- 
lung‘ (Förster 1927, 8. 387). Die Zunahme der Konzentration der Nähr- 
lösung wurde dabei als Sonderfall von Zunahme der Trockenheit ange- 
sehen. 

Es kann hier auf einen besonders deutlichen Beweis dafür hinge- 
wiesen werden. Abb. 7 a—c zeigt Thalli von Versuch 3, die auf ver- 
schieden konzentrierten Nährlösungen gewachsen sind. Diese stimmen 
überraschend mit einigen auf Agar gezogenen Pflanzen überein, die 
seinerzeit als Beispiele für den Einfluß wechselnder Lichtstärke abge- 
bildet wurden (a. a. O., S. 327 f.). Das ist insofern ein Zufall, als trotz 
aller Ähnlichkeit im allgemeinen Verhalten (‚im Kurvenverlauf*) sich 
durch den Wechsel von Begleitbedingungen (Ausgangsmaterial, Tempe- 
ratur usw.) die verschiedenen Kulturen in ihrem Aussehen recht unter- 
scheiden können. In Abb. 7 sind jeweils zwei entsprechende Vertreter 
der zwei Reihen untereinander gezeichnet. Man erkennt sofort die großen 
Ähnlichkeiten, unbeschadet der nicht ganz übereinstimmenden Größe. 

1. Kurze, schmale Thalli mit keinen oder nur wenigen Luftkammern 
entstehen a) auf sehr verdünnter Nährlösung: Abb. 7 a, b) im Licht von 
nur 270 oder 420 MK: Abb. 7d (noch nicht veröffentlicht, aber sehr ähn- 
lich 1927, Abb. 9 und 11). 

2. Längere Thalli von mäßiger Breite entstehen a) auf Nährlösung 
mittlerer Konzentration: Abb. 7 b, b) im Licht von 740 MK: Abb. 7e 
(= 1927, Abb. 12; ähnlich das. Abb. 8). Die starke Krümmung der 
Achse, die schiefe Lage des Vegetationspunktes und die ungleiche Aus- 
bildung der Thalluslappen an dessen Seiten geben den Thallis eine be- 
sondere, früher nicht bemerkte Ähnlichkeit. 

3. a) Bei hoher Salzkonzentration ist der Thallus an Länge zurück- 
geblieben, an Breite sehr gefördert: Abb. 7c; b) dieselben Erfolge zeigen 
sich bei starkem Licht von 1700 MK (die Länge ist hier noch etwas ge- 
fördert ; 1927, Abb. 10) und 13300 MK: Abb. 7 f (= 1927, Abb. 14). Eine 
weitere kennzeichnende Übereinstimmung ist die in beiden abgebildeten 
Fällen eingetretene Verzweigung. 
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Alle hier erwähnten Abbildungen zeigen Durchschnittspflanzen und 
sind gezeichnet worden, ohne daß die Vergleichsmöglichkeit vorauszu- 
sehen war. 

Wenn zwei äußere Bedingungen so übereinstimmende Erfolge hervor- 
bringen, so läßt das vermuten, daß beide in gleicher Weise das physi- 
kalisch-chemische Getriebe der Pflanzen beeinflussen. 

Mit diesem Schlusse würde, was die Lichtversuche anlangt, die Ver- 
mutung abgelehnt sein, die zunehmende Flächenausbildung mit zu- 
nehmender Beleuchtung sei eine Folge der gesteigerten Assimilation. 
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Abb. 7. Bei zunehmender Konzentration der Nährlösung (a, b, c) entstehen ähnliche Formen 

wie bei zunehmendem Lichtgenuß (d, e, f). a aus 1,2% iger, b aus 2,4%iger, c aus 3,6% iger 

Nährlösung, alle 17 Tage alt. d aus 270 MK, e aus 740 MK, beide 14 Tage alt; f aus 13300 MK, 
13 Tage alt. Näheres im Text. Vergr. 9X. 


— Ein besonderer Grund läßt sich noch anführen, die Breitenentwick- 
lung nicht als einen unmittelbaren Wirkungsbereich des Lichtes anzusehen. 
Thalli aus niederer und hoher Konzentration sind etwa gleich kurz: 
sie haben also, auf ihre Längsstreckung bezogen, gleichviel Licht zur 
Verfügung gehabt; aber die ersteren sind schmal, die letzteren breit 
(Abb. 7a, e). 

Umgekehrt wird man den Einfluß der verschiedenen Salzkonzentra- 
tionen nicht so einfach in der verschieden leichten Wasseraufnahme oder 
gar der verschieden nährenden Wirkung! suchen dürfen. 

Welcher Art der Einfluß dieser Außenbedingungen dann aber wäre, 
auf diese Frage soll hier nicht nochmals eingegangen werden (vgl. För- 
STER 1927, S. 380). : 


1 Es sei daran erinnert, daß diese Annahme auf Grund von Versuchen abzu- 
lehnen ist (BEAUVERIE 1911, S. 215, Förster 1927, S. 373 ff. und 378 ff.). 
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Die untergetauchten Pflanzen. 

Man kann versuchen, das Untertauchen als Wirksamkeit einer oder 
mehrerer einfacher Bedingungen aufzufassen. Da diese Frage in den ein- 
schlägigen Werken im Zusammenhang besprochen wird, sei hier nur das 
zusammengestellt, was sich für Marchantia hierüber sagen läßt. Folgende 
Annahmen sind gemacht worden: 

1. Unter Wasser ist der Gaswechsel verändert. Es ist dabei nicht nur 
an die verschiedene Léslichkeit der Gase im Wasser zu denken, sondern 
auch daran, daB vielleicht schon infolge geringerer Diffusion und geringe- 
rer Ausgleichsströmungen der Nachschub, insbesondere von Kohlen- 
dioxyd, herabgesetzt wird. — Da diese Frage aber erst durch weitere Ver- 
suche zu klaren ware, soll sie nicht weiter erértert werden. 

2. Unter Wasser sind die Lichtstrahlen gefiltert. — Diese Méglichkeit 
muß abgelehnt werden, da Marchantia unter wassergefiillten doppel- 
wandigen Glocken und dergleichen normal wächst (Förster 1927, 
S. 344). Insbesondere ist ja an die Wegnahme des Ultrarot durch das 
Wasser zu denken. STEPHAN (1928, S. 512) hat ausdrücklich bestätigt, 
daß das Ultrarot, verglichen mit gleichstarkem Weiß, die Entwicklung 
nur sehr wenig anregt. 

3. Unter Wasser ist die Wasserabgabe verhindert oder erschwert. Das 
würde im Wasserhaushalt der Pflanze Vermehrung der Feuchtigkeit be- 
deuten. Nach früheren Ergebnissen des Verfassers (a. a. O., S. 378—381) 
müßte danach bei Pflanzen mit erleichterter Wasseraufnahme, d. h. aus 
niederer Konzentration, die Streckung besonders stark gehemmt sein; 
Pflanzen mit erschwerter Wasseraufnahme, d. h. aus hoher Konzentra- 
tion, müßten durch die verhinderte Verdunstung sehr gefördert sein. 
Beides ist aber nicht der Fall. Somit erklärt auch diese Auffassung die 
Erscheinungen im ganzen nicht; als Hilfsannahme von beschränkter 
Gültigkeit ist sie deswegen nicht abzulehnen, ja sogar oben schon benutzt 
worden (S. 343). Für Blütenpflanzen herrscht übrigens nach den Ver- 
suchen Burns (vgl. GOEBEL 1908, S. 51) eine ähnliche Auffassung. 

4. Das Wasser kann als Kontaktreiz wirken. — Experimentelles ist 
hierzu nicht bekannt. 

Zine vollständige Erklärung der Erscheinungen ist also bei Marchan- 
tia bisher ebensowenig zu geben wie bei den anderen, bisher untersuchten 
Pflanzen. 

Von Blütenpflanzen ist uns die Frage geläufig, wie sich unterge- 
tauchte Pflanzen zu etiolierten verhalten. Für Marchantia ist zuzu- 
geben, daß die kurzen, schmalen, oft luftkammerfreien Unterwasser- 
pflanzen an solche aus geringem Licht erinnern (LILIENSTERN 1927, 
S. 541; vgl. BENECKE, zit. S. 346). Trotzdem ist, wenn man die einzel- 
nen Konzentrationen für sich betrachtet, eine völlige Gleichstellung der 
zwei Erscheinungen abzulehnen. Schwimmende Thalli aus gedämpftem 
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Licht sind bei den Versuchen S. 337 ff. im allgemeinen gleichlang oder 
länger als Unterwasserthalli derselben Konzentration aus vollem Licht, 
aber wesentlich schmäler (vgl. Abb. 5/6). Deshalb treten bei ihnen auch 
niemals Luftkammern auf, während die untergetauchten Vergleichspflan- 
zen zum Teil solche besitzen (Versuch 4a, 5a, 6a). Um die Pflanzen 
aus gedämpftem Licht breiter zu machen (wobei auch Luftkammern 
entstehen würden), müßte man ihnen mehr Licht zugestehen; dadurch 
würden sie sich aber in Bezug auf die Länge noch weiter von den unter- 
getauchten Formen entfernen. Das zeigen mindestens die mittleren Kon- 
zentrationen (z. B. Abb. 4/5, 0,08 und 0,8) ganz einwandfrei. — Nach 
den Ergebnissen an höheren Pflanzen ist dieser Befund nicht über- 
raschend; auch dort kann man Etiolieren und Untertauchen höchstens 
in einzelnen Zügen vergleichen. 

Man hat ferner die Gestaltung unter Wasser als ein Offenbarwerden 
von Jugend- oder Ahnenformen betrachtet. Diese Annahme, bei Blüten- 
pflanzen vielfach von Nutzen, läßt sich bei Marchantia auf die ganze 
Gestalt nicht anwenden. Auch das gehemmte Auftreten von Luftkam- 
mern ist nach den Ausführungen von S. 346 kaum als ein ,,Zuriickhalten 
auf der Jugendform‘‘ (GoEBEL 1915/1918, S. 624) aufzufassen. Wohl 
aber ergeben die geringe Größe der Luftkammern und ihre besonders 
enge Öffnung unter Wasser (Lit. S. 347, besonders RUGE) eine Überein- 
stimmung von Unterwasser- und Jugendform. 





IV. Zusammenfassung. 


1. Untergetauchte Pflanzen von Marchantia zeigen unter dem Ein- 
fluß verschieden konzentrierter Nährlösungen dieselben Veränderungen 
wie schwimmende : mit zunehmender Konzentration nimmt die Länge erst 
zu, dann ab (selten nimmt sie sofort ab), die Breitenentwicklung nimmt 
dauernd zu (Abb. 1, 3, 5 [6]). 

2. Als Begleiterscheinungen werden unter anderen beobachtet: a) in 
niederen Konzentrationen oft Violettfärbung der Mittelrippe, b) in hohen 
Konzentrationen Steigerung des osmotischen Wertes der Zellen, Verände- 
rung der Rhizoiden (Abb. 4), gelegentlich Verzweigung (Abb. 7 c). 

3. An einem Beispiel wird ins Einzelne gehend gezeigt, wie zuneh- 
mende Konzentration der Nährlösung und zunehmende Beleuchtungsstärke 
die gleichen Wirkungen hervorrufen (Abb. 7). 

4. Unbeschadet Punkt 1 bleiben die Unterwasserformen in Länge und 
Breite hinter den schwimmenden zurück. Hierbei liegt nicht nur eine 
Entwicklungsverzögerung vor, sondern eine echte Gestaltsänderung, in- 
dem die Breite besonders stark gehemmt wird. 

5. Das Untertauchen stellt für das Wachstum einen ‚‚begrenzenden 
Bedingungskomplex“ dar, denn: a) Einflüsse, die eine günstige Gesamt- 
entwicklung des Thallus veranlassen (mittlere Nährsalzkonzentration bei 
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gutem Licht), fördern schwimmende Pflanzen ungleich mehr als unterge- 
tauchte (Abb. 3, 5); b) unter ungünstigen Bedingungen (sehr hohe oder 
niedere Nährsalzkonzentration, gedämpftes Licht) sind die Unter- 
schiede zwischen untergetauchten und schwimmenden Pflanzen gering 
(Abb. 3, 5, 6). 

6. Ein unmittelbar hemmender Einfluß des Wassers auf das Auftreten 
der Luftkammern ist nicht anzunehmen. 

7. Die Unterwasserpflanzen zeigen keine durchgehende Übereinstim- 
mung mit der etiolierten oder der Jugendform. 


. 
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(Aus dem Pflanzenphysiologischen Institut der Karls-Universität, Prag.) 


ANPASSUNG DER HALOPHYTEN AN KONZENTRIERTE 
SALZLÖSUNGEN. 


Von 


W. 8. ILsım. 
(Eingegangen am 2. Januar 1932.) 


1. Salze bei den Halophyten. 

In den früheren Arbeiten über die Physiologie der Halophyten 
(ILsıs 1922, 1923) habe ich die Meinung vertreten, daß ihre Anpassung an 
die Umgebung nicht so sehr in der morphologischen, als in der physio- 
logischen Organisation gesehen werden muß, daß das Zellprotoplasma der 
Halophyten eine besondere chemische und physikalisch-chemische Reak- 
tionsfähigkeit besitzt, die es ihnen ermöglicht, sich bei einer bedeutenden 
Konzentration von bestimmten Ionen normal zu entwickeln. 

Über die Menge der Salze in den Pflanzen urteilt man gewöhnlich 
nach dem Verhältnis ihrer Gewichtsprozente, doch gibt eine derartige 
Methode keine richtige Vorstellung über ihre Rolle in der Zusammen- 
setzung der lebenden Zelle. Im Vergleich zu den organischen Verbin- 
dungen sind ihre Moleküle klein. Wenn man nicht auf absolutes Gewicht, 
sondern auf die relative Anzahl der chemischen Einheiten — Ionen und 
Moleküle umrechnet, so ergibt sich, daß die anorganischen Salze den 
größeren Teil der lebenden Zelle bilden, der Zahl nach über die Kolloide 
überwiegen. 

Die Anwesenheit freier Ionen wird durch mikrochemische Analyse, 
durch die Analyse des aus der Pflanzen gewonnenen Saftes und durch 
Beobachtung der Stromleitung nachgewiesen. Besonders viele Analysen 
sind vom Saft der See- und Süßwasseralgen gemacht worden (MEYER 
1891, TURRENTINE 1912, PANTANELLI 1915, HenDRIK 1916, WopE- 
HOUSE 1917, HoAGLAND u. Davis 1923, OSTERHOUT u. Dorcas 1925, 
Cooper u. Buinxs 1928, Brooks 1929, CoLLANDER 1930 u. a.). Alle 
Forscher fanden in Pflanzensaft freie Na-, K-, Mg-, Ca-, Cl-, SO,-, NO;- 
und PO,-Ionen. Es waren bedeutend mehr Salze als organische Verbin- 
dungen zugegen; in der Zelle waren. mehr Ionen, als in dem umgebenden 
Medium vorhanden, besonders lebhaft wurde Kalium adsorbiert. 

Infolge ihrer physikalisch-chemischen Eigenschaften müssen die 
Ionen unvermeidlich auf die Kolloide der lebenden Zelle einwirken und 
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den Gang der Lebensvorgänge beeinflussen ; sie schaffen die Bedingungen, 
unter welchen sich das Leben entwickelt. In Abwesenheit der Salze 
würden einzelne Funktionen ausfallen, und das Leben würde unmög- 
lich sein. Die Ionen wirken spezifisch und auch ihrer Konzentration 
entsprechend. Die Zusammensetzung des Gemisches der Ionen und 
deren Anzahl variieren bei verschiedenen Arten sehr stark, und die letz- 
teren sind gegen ihre Einwirkungen nicht gleich empfindlich; dadurch 
wird die verschiedene Anpassungsfähigkeit der Pflanzen an die äußere 
Umgebung bedingt. Die Kolloidehemie und die Physiologie liefern viele 
anschauliche Beispiele über den Einfluß der Salze auf die Kolloide und 
auf die Lebensvorgänge. Ihrem Einfluß nach sind die Ionen nicht gleich- 
wertig, und verschiedene Kolloide verhalten sich gegenüber denselben 
Ionen auch nicht in gleicher Weise (RINGER, LOCKE, LOEB, ARRHENIUS, 
LILLIE, OVERTON, LOEW, BENECKE, OsTERHOUT, HANSTEEN, WARBURG, 
STOKLASA, REED und viele andere). 

Die in Wasser gelösten Salze wirken unmittelbar auf den lebenden 
Inhalt der Zellen der eingetauchten Pflanzen, welcher mit leicht durch- 
dringbaren Membranen nur schwach geschützt ist. Um sich im Seewasser 
normal zu entwickeln, müssen die darin wachsenden Pflanzen ihr Proto- 
plasma an die hohe Salzkonzentration und an die darin vorherrschenden 
Natriumionen chemisch und physikalisch gewöhnen. In diesem Sinne 
gibt es anscheinend keine Widersprüche zwischen den mit dieser Frage 
beschäftigten Forschern. SCHIMPER (1898) spricht von einer besonderen 
Organisation der Wasserhalophyten, aber für die Landhalophyten wird 
ein anderes Maß angewendet. Zum Unterschied von jenen können sie 
auch auf normalen, fast salzfreien Böden kultiviert werden. SCHIMPER 
betrachtet sie als Xerophyten, die gegen Verdunstung geschützt sind und 
auf diese Weise eine Ansammlung von Salzen in den Geweben vermeiden. 
Auf gewöhnlichen, nichtsalzhaltigen Böden halten sie die Konkurrenz 
mit den anderen Arten nicht aus, und nur wenn eine hohe Salzkonzen- 
tration eine Ansiedelung der gewöhnlichen Pflanzen (Glykophyten) un- 
möglich macht, treten die Halophyten an ihre Stelle. Auch MONTFoRT 
macht auf einen Grundunterschied zwischen den Wasser- und Land- 
halophyten besonders aufmerksam. STocKER hingegen sieht zwischen 
denselben keinen grundsätzlichen Unterschied; nach seiner Meinung 
existieren in beiden Gruppen allmähliche Übergänge wie man nach dem 
Wachstumsoptimum urteilen kann. 

Wenn abet die Halophyten auch tatsächlich auf salzarmen Böden 
wachsen, so besitzen sie eine Eigentümlichkeit, welche sie von anderen 
Pflanzen unterscheidet : sie können in der Natur sowie auf den Substraten 
bei einer sehr hohen Salzkonzentration wachsen; wie die Versuche auf 
Wasser- und Sandkulturen von LESAGE (1890), STAnGE (1892) und anderen 
zeigten, entwickeln sich die Halophyten bei 2—3% ganz normal und 
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können sogar noch bei 5—8% der Gesamtkonzentration der Salze wach- 
sen. In der Natur erreicht die Konzentration der Bodenlösung eine noch 
bedeutendere Größe, so nach den Angaben von STOCKER (1925) 6,2% 
Salze, von Kozxwrrz (1914) bis 15—20% und von FABER (1913, 1923) 
bis 12%. Nach Angaben von Stocker erreicht die Konzentration der 
Bodenlösung unter der Vegetation in der Wüste Wadi 336 Atmosphären 
in den oberen Schichten und bis 39 Atmosphären in einer Tiefe von 
25cm. KELLER (1926) fand in der Steppe von Turkestan in der 15 cm- 
Tiefe einen ummeßbar großen osmotischen Druck, der sich bei 40—50 em 
auf 88 Atmosphären verminderte. Die angeführten Beispiele lassen die 
extremen Bedingungen erkennen, unter denen die Halophyten manchmal 
leben müssen. Wenn man sich auch darüber einig ist, daß der Haupt- 
grund einer Ansiedelung der Halophyten auf salzhaltigen Böden ihre Un- 
fähigkeit mit gewöhnlichen Pflanzen auf normalen Böden zu konkur- 
rieren ist, so kann man ihre besondere physiologische Organisation, dank 
welcher sie die Möglichkeit besitzen, auf einem sehr salzhaltigem Sub- 
strat zu leben, doch nicht ablehnen. 

Während die Organe der Wasserhalophyten einer unmittelbaren Ein- 
wirkung der im Meerwasser gelösten Salze unterliegen, stehen diejenigen 
der Landhalophyten nur mit den Wurzeln und hauptsächlich deren 
Oberflächengeweben mit den Bodenlösungen in Berührung. Die Salze 
sind im Boden hauptsächlich in den oberen Schichten angehäuft ; die 
Wurzeln der meisten Halophyten dringen nicht tief ein und müssen das 
Wasser aus konzentrierten Lösungen schöpfen. Der Wasserumsatz geht 
bei ihnen sehr rasch vor sich (siehe CHERMEZON 1910, Der 1911, 1912, 
RunLan 1915, FABER 1913, 1923, Srocker 1924, 1925), sie gehören zu 
einem besonders stark transpirierenden Typus. Salze, besonders die 
Ionen Na, Cl und SO, müssen sich bei ihnen in großer Menge ansammeln. 
Wourr (1864), Czarek (1920), ZELLNER (1926) und andere geben zahl- 
reiche Analysen der Blätterasche von Salzböden. Bei Halophyten er- 
reicht der Na-Gehalt darin 20—35% und der Cl-Gehalt bis 40%. Die 
Blätter der Glykophyten sammeln auf Salzböden ebenfalls viel Na und 
Clan. 

Ich hatte Analysen des Zellsaftes von halophytischen und glyko- 
phytischen Pflanzen gemacht. Diese stammten von einem kleinen Grund- 
stück am Ufer eines Teiches in der Südtschechoslowakei, in der Nähe der 
Stadt Nicolsburg. Hier hatte sich stellenweise auf der Bodenoberfläche 
eine Salzrinde ausgeschieden. An feuchteren Stellen mit starker Salzan- 
sammlung siedelten sich hauptsächlich Salicornia herbacea, Spergularia 
salina und Suaeda maritima an. Der Na-Gehalt betrug unter der Salz- 
rinde, wo sich die Pflanzenwurzeln ausbreiteten, 0,66% des Bcden- 
trockengewichts. Auf kleinen Anhöhen im Umkreis dieses Ortes wuchsen 
reichlich: Taraxacum bessarabicum, Aster tripolium, Plantago maritima ; 
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unter ihnen befanden sich im Boden 0,64% Na. Noch weiter wuchsen, 
mit gewöhnlichen glykophytischen Pflanzen vermischt, Scorzonera parvi- 
flora und Tetragonolobus siliquosus, unter denen sich im Boden 0,34% Na 
vorfand. Weiter folgte eine gewöhnliche Wiesenflora, welcher Halo- 
phyten beigemengt waren, mit einem Na-Gehalt des Bodens von nur 
0,02—0,03%, der stellenweise auf nur 0,015% absank. Hier wuchsen: 
Festuca ovina, Centaurea jacea, Achillea millefolium, Inula hirta, Poten- 
tilla anserina, Plantago media und andere. 

Zur Analyse wurden die Pflanzen mit den Wurzeln in Wasser ge- 
taucht und in einer wasserdampfgesättigten Atmosphäre gelassen. Von 
Salicornia und Suaeda dienten zur Analyse junge Triebe, von anderen 
Arten die Blätter. Sie wurden mit Chloroformdämpfen getötet, und 
dann wurde aus ihnen der Saft mit einer Handpresse ausgedrückt; er 
wurde filtriert und in zwei Teile geteilt: der eine wurde zur Bestimmung 
der Mono- und Disaccharide, der andere für die Bestimmung der Na-, K 
und Ca-Konzentration verwendet. Der erste Teil wurde mit Bleiacetat, 
der zweite mit Trichloressigsäure gefällt. Bei den meisten Arten wurde 
auch das ungelöste Ca bestimmt; zu diesem Zweck mußten die Organe 
vollkommen verascht werden. Zu den Analysen dienten Mikromethoden. 
Die erhaltenen Zahlen wurden in mg pro 1 cem Zellsaft bei voller Sät- 
tigung der Pflanze mit Wasser umgerechnet ; und zwar die Konzentration 
in Grammionen für die Salze und in Grammolekülen für die Zucker aus- 
gedrückt. 

Die Ergebnisse zeigt die Tabelle 1. Die Pflanzen sind in drei Gruppen 
geteilt: I. Pflanzen, die auf stark salzhaltigen (alle typischen Halo- 
phyten), II. die auf schwach salzhaltigem Boden (Halophyten und 
Glykophyten), und III. die auf gewöhnlichem Wiesenboden wuchsen. 
Der Gehalt an Na, K und Ca im Boden ist in Prozenten des Trocken- 
gewichtes angegeben; es wurde ein Auszug mit 10% Salzsäure analysiert. 

Alle Halophyten enthielten verhältnismäßig wenig Zucker und viel 
Salze; die Zuckerkonzentration erreichte nur einige Hundertstel (etwa 
0,03—0,05) GM, der Gehalt an den von mir bestimmten Ionen dagegen 
0,30—0,40 GI. Bei den meisten Arten überwog K, von dem die Glyko- 
phyten etwa 10 mg in 1 ccm des Saftes oder sogar mehr, etwa 0,3 GI ad- 
sorbiert enthielten, obwohl im Vergleich mit den anderen Elementen 
nicht viel Kalium im Boden vorhanden war. Ein derartiges Verhalten 
wurde bereits von anderen Forschern bei der Zellsaftanalyse der Algen 
beobachtet. Viel Calcium wurde bei den Halophyten Salicornia und 
Suaeda gefunden, bei den anderen weniger. 

Alle Halophyten, die auf Na-reichen Boden wuchsen, enthielten viel 
davon — etwa 4—5 bis fast 7 mg pro 1 ccm des Saftes, entsprechend 
0,2—0,3 GI. In Na-ärmeren Böden enthielten die Pflanzen, sowohl 
Halophyten als auch Glykophyten, weniger Na. Auf mäßig salzhaltigen 
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Béden enthielten die letzteren zwischen 0,34 und 0,93 mg Na, und auf 
ganz Na-armen Béden zeigten auch die Pflanzen nur wenig davon: 
0,008—0,023 mg Na. 

Sowohl die angeführten Aschenanalysen wie die obigen Zellsaft- 
analysen zeigen, daß die Landhalophyten und -glykophyten von den 
Salzen des Bodens nicht isoliert sind, und daß sich ihre Gewebe unver- 
meidlich mit Salzen sättigen. 


2. Salzresistenz des Halophytenprotoplasmas. 
A. Spaltöffnungen der Halophyten. 

Im Jahre 1922 hatte ich (ILsın 1922 a, b, c) drei Arbeiten über die 
Einwirkung der Ionen auf die Stärkeauflösung in den Spaltöffnungs- 
zellen und auf das Öffnen der Stomata veröffentlicht. Unter dem Ein- 
fluß von Li, Na, K, Rb, Cs und Be wurde die Stärke rasch aufgelöst 
und in Zucker verwandelt, der osmotische Druck des Zellsaftes stieg, 
und die Spalten öffneten sich weit. Die beschriebenen Beobachtungen 
wurden später von vielen Forschern bestätigt, sowohl an Epidermis- 
schnitten als auch ganzen Blättern, die mit dem Stiel in eine Salzlösung 
tauchten (WEBER 1923, STRUGGAR u. WEBER 1925, ARENDS 1925, 
SCHMETZ 1925, MONTFORT 1927, STEINHOFF 1930). 

Um eine vollkommene Stärkeauflösung und ein weites Öffnen der 
Spaltöffnungen bei den nichthalophytischen Pflanzen hervorzurufen, 
genügte in den meisten Fällen eine NaCl-Lösung von der Konzentration 
0,05—0,10 GM, bei den Halophyten wurde derselbe Effekt erst bei 
0,40—0,50 GM NaCl erreicht. Salze hemmen die Stärkesynthese aus 
Zucker ebenfalls; bei der größten Mehrzahl der Glykophyten genügten 
0,05—0,075 GM NaCl, zur Einstellung der Synthese, bei den Halophyten 
mußte die Konzentration auf 0,40—0,60 GM NaCl erhöht werden. 

Die Aktivität der einwertigen Ionen wurde in Gegenwart der zwei- 
wertigen Antagonisten Ca und Sr bedeutend herabgesetzt. Aber wie die 
Versuche gezeigt haben, wirkt sich Überschuß des Antagonistensalzes 
auf die synthetische Tätigkeit des Protoplasmas schädlich aus; seine 
günstige Konzentration liegt etwa zwischen 0,005 und 0,05 GM. In dieser 
Beziehung sind die Halophyten interessant : Nur bei den weniger resisten- 
ten von ihnen hat eine Zugabe von kleinen Mengen Ca-Chlorid günstig 
gewirkt: ein Überschuß war schädlich, die Resistenz verminderte sich. 
Für die Arten mit hoher Resistenz waren die Ca-lonen nicht nur ohne 
Wirkung, sondern sogar schädlich. Schon damals hatte ich die Vermu- 
tung ausgesprochen, daß diese Pflanzen in ihren Geweben offenbar eine 
genügende Menge gelösten Ca enthalten, weswegen eine weitere Zugabe 
davon schädlich ist. Die obigen Saftanalysen zeigten bei den Halophyten 
in der Tat eine bedeutende Menge Ca (siehe Tabelle 1). 
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B. Einfluß der Salze auf den Zerfall und die Bildung der Stärke 
im Blattparenchym. 

Die Ergebnisse der Versuche mit Spaltöffnungen wurden von mir 
auch auf das Blattparenchym übertragen. Das letztere reagiert ebenfalls 
auf die Salze, die Stärke löst sich in ihm unter dem Einfluß von Na- 
Ionen auf, und verschiedene Arten zeigen eine ungleiche Resistenz, die 
bei den Halophyten am größten ist So findet eine vollkommene Stärke- 
auflösung bei Myosotis palustris bei 0,05 GM, bei Rumex acetosa bei 
0,10 GM, bei Petunia violacea bei 0,30 GM und endlich bei Rumex maritima 
bei 0,50 GM NaCl statt. Wie aus den von mir veröffentlichten Tabellen 
ersichtlich war, reagierten das Parenchym und die Spaltöffnungen einer 
und derselben Art ungleich, erstens wurde eine völlige Stärkeauflösung 
bei verschiedenen Salzkonzentrationen erreicht, und zweitens dauerte die 
Reaktion verschieden lange, und zwar im Parenchym länger, als in den 
Spaltöffnungen. Auch STRUGGER u. WEBER (1925) beobachteten einen 
Stärkezerfall in den Spaltöffnungen und im Parenchym, indem sie ganze 
Blätter anwandten; die Gewebe reagierten auf verschiedene Salze un- 
gleich. Zu meiner Verwunderung haben mir diese Autoren etwas zuge- 
schrieben, was ich gar nicht behauptet hatte, daß nämlich die Spaltöff- 
nungen und das Parenchym in gleicher Weise reagieren, und im wei- 
teren versuchen sie, die Fehlerhaftigkeit meiner Behauptung sehr ein- 
gehend zu beweisen. Denselben Fehler wiederholt auch Stocker (1928), 
wahrscheinlich nach den zitierten Autoren. Ich bin damit ganz einver- 
standen, daß man die Verschiedenheit der Gewebe nicht übersehen darf, 
und daß die Spaltöffnungen eine ganz besondere physiologische Organi- 
sation besitzen. Ich behaupte nur, daß bei den von mir untersuchten 
Arten die Stärke in Na-Salzlösungen sowohl in den Spaltöffnungen als 
auch im Parenchym aufgelöst worden ist, und daß verschiedene Arten 
verschiedene Resistenz gegen Na-Ionen an den Tag gelegt hatten. 

GIESSLER (1928) hatte bei den Blättern von Drosera und Carpinus 
auch einen verstärkten Stärkezerfall und eine Hemmung ihrer Synthese 
aus Zucker unter dem Einfluß von Salzen beobachtet. 

Aus den Saftanalysen, die in meiner nächsten Arbeit angeführt wer- 
den, kann man klar ersehen, daß sich die Zusammensetzung der Ionen 
und ihre Konzentration bei verschiedenen Arten stark unterscheiden. 
Diese Beobachtung gab den Anlaß zu prüfen, in welchem Maße diese ein- 
zelnen Ionen die Stärkesynthese aus Zucker bei verschiedenen Arten 
hemmen. 

Ganze Pflanzen wurden solange im Dunkeln aufbewahrt, bis die 
Stärke aus ihren Blättern vollkommen verschwunden war. Die Blätter 
wurden dann in Teile zerschnitten, welche in Petrischalen auf die Ober- 
fläche von Maltoselösungen (Konzentration von 0,1 m) gelegt wurden; zu 
den Zuckerlösungen wurden verschiedene Mengen NaCl, KCI oder CaCl, 
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in äquimolekularen Konzentrationen hinzugefügt. Die Schalen mit den 
auf der Oberfläche schwimmenden Blättern wurden für 36 Stunden in 
zerstreutes Licht hinausgestellt. Nach Beendigung des Versuches wurden 
die Blattstücke in Reagensgläser mit Alkohol übertragen und bis zur 
völligen Entfärbung in starkem Licht stehen gelassen. Damit die Stärke 
besser aufquillt und bei der Jodreaktion deutlicher sichtbar ist, wurden 
die Blattstücke aus dem Alkohol in eine erwärmte schwache Ätznatron- 
lösung, dann zur Neutralisation für kurze Zeit in verdünnte Salzsäure 
übertragen und zuletzt mit Wasser ausgewaschen. Die so bearbeiteten 
Blätter wurden einige Stunden in verdünnten Jod-Jodkaliumlösungen 
liegen gelassen, wo sich die aus dem Zucker gebildete Stärke schwarz 
färbte. Die Salze hemmten die Synthese; nach der Intensität der Blätter- 
färbung konnte man über die Menge der gebildeten Stärke urteilen. 
Tabelle 2 zeigt, bei welcher Konzentration des einen oder anderen 
Salzes die Stärkesynthese aus dem Zucker bei verschiedenen Arten voll- 











Tabelle 2. 

Bei welcher Konzentration der Salze 

Namen der Pflanzen die Stärkesynthese aufhörte 
NaCl KCI CaCk 
Geranium pratense. . . . . . . . . 0,10 0,20 0,40 
Epilobium angustifolium . . . . . . 0,10 0,25 0,30 
Heracleum sphondylium . . . . .. 0,10 0,40 0,30 
Polygonum bistorta . . . . . . . . 0,10 0,40 _ 
PE Oe EB ES 0,15 0,20 0,10 
DRE OO ee dla 0,20 0,40 0,40 
Homogyne alpina . . . . . . . . . 0,20 0,30 0,20 
Plantago lanceolata . . . . . . . . 0,40 0,20 0,30 
= a eh oe We 0,40 0,25 — 
= ue nn — 0,30 0,40 
Rumex conglomeratus . . . . . . . 0,50 0,30 0,20 
Anthyrium filix femina . . . . .. — 0,50 0,20 
Blechnum spicant . . . . . . . . . — 0,50 0,30 
nn FR + _ 0,30 0,40 








kommen aufhört. Man sieht, daß bei einer und derselben Art nicht alle 
Salze bei gleicher Konzentration die Synthese hemmen, und daß nicht 
alle Pflanzen gegen dasselbe Ion in gleicher Weise empfindlich sind ; die 
einen sind gegen Natrium empfindlicher, die anderen gegen Kalium und 
die dritten gegen Calcium. Heracleum sphondylium, Geranium pratense, 
Epilobium angustifolium und Polygonum bistorta waren gegen Na-Ionen 
besonders empfindlich; bereits eine Lösung von 0,1 GM NaCl hob bei 
ihnen die Stärkesynthese auf, während K- und Ca-Ionen für sie auch 
in höheren Konzentrationen unschädlich waren; erst 0,30 oder 0,40 GM 
hemmten bei ihnen die Assimilation. Umgekehrt waren verschiedene 
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Plantago-Arten und auch Rumex conglomeratus sehr resistent gegen 
Natriumionen und verhältnismäßig wenig gegen K-Ionen. Eine Mittel- 
stellung im Verhalten gegen Na haben Pteris aquilina, Silene vulgaris und 
Homogyne alpina ergeben. 

Für die Mehrzahl der untersuchten Arten erwies sich Natrium giftiger 
als K und besonders als Ca. Es gibt aber auch Arten, die gegen Ca wenig 
resistent sind, die sogenannten kalkfeindlichen Pflanzen, die auf fast 
allen Ca-freien Böden vorkommen. Für sie ist das Ca-Ion giftiger 
als das K- und sogar als das Na-Ion. Dazu gehören: Pteris aquilina, 
Athyrium filix femina, Homogyne alpina und Rumex conglomeratus. Um- 
gekehrt waren T'ussilago farfara, Geranium pratense und die Plantago- 
Arten gegen Calcium resistent und enthalten auch sehr viel Caleium in 
gelöstem Zustande. 

Was K anbetrifft, so ist es überhaupt für die Mehrzahl der Pflanzen 
wenig toxisch, und es ist in ihnen in großen Mengen, manchmal bis 10 und 
sogar bis 18 mg in 1 ccm Saft enthalten. Für einige wenig K enthaltende 
Artenist es indessen toxisch, so für Plantago- Arten, die sehr resistent gegen 
Na und Ca sind. Umgekehrt waren Heracleum sphondylium und Polygonum 
bistorta gegen K besonders resistent; um bei ihnen eine Stärkesvnthese 
zu verhindern, mußte viermal soviel K als Na genommen werden. 

Es wurden auch Halophytenblätter vom Strande des Adriatischen 
Meeres untersucht, die bereits seit 6 Jahren im Prager Botanischen 
Garten auf gewöhnlichem Boden ohne Salz gezüchtet wurden. Trotz der 
abnormalen Entwicklungsbedingungen war ihr Parenchym gegen Na- 
Salze ebenso resistent, und erst sehr hohe Konzentrationen hemmten dic 
Stärkesynthese aus Glukose. Die Blätter schwammen auf Knorschen 
Nährlösungen, zu welcher Glukose in einer Konzentration von 0,1 GM 
und NaCl in den félgenden Mengen: 0,0; 0,1; 0,2: 0,25; 0,30: 0,35: 
0,40: 0,50 und 0,60 GM zugefügt worden war. Die Stärkebildung im 
Parenchym ging bei kleinen und mittleren Saizkonzentrationen sehr 
intensiv vor sich, während sie bei großen gehemmt oder ganz ein- 
gestellt war: so wurden bei Salicornia fructicosa eine Hemmung bei 
0,5—0,6 GM NaCl, bei Atriplex portulacoides bei 0,4 GM eine Henımung 
und bei 0,5 GM eine volle Einstellung der Synthese, bei /nula crithmoides 
eine Hemmung bei 0,35—-0,40 GM und eine volle Einstellung bei 0,50 GM 
beobachtet. Wie man aus den angeführten Zahlen sieht, haben alle ge- 
prüften Halophyten eine verhältnismäßig hohe Resistenz gegen das 
Natriumsalz an den Tag gelegt. 

Aus den wenigen oben angeführten Versuchen ersieht man, daß die 
verschiedenen Pflanzenarten erstens gegen ein und dasselbe Ion un- 
gleich resistent und zweitens gegen verschiedene Ionen bei derselben 
Konzentration nicht gleich empfindlich sind. In der verschiedenen 
Reaktionsfähigkeit des lebenden Protoplasten verschiedener Arten 
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drückt sich ihre Anpassung an dieses oder jenes ökologische Medium aus. 
Ich will nicht behaupten, daß nur die Physiologie diese Frage löst, und 
daß die Protoplasten aller auf bestimmtem chemischen Substrate leben- 
den Arten sich immer an eine in ihm überwiegende starke Ionenkon- 
zentration anpassen können. Morphologische und auch besondere phy- 
siologische Vorrichtungen können der Pflanze ebenfalls eine normale 
Entwicklung sichern. Sie hält sich von den im Substrat in abnormaler 
Menge angesammelten Salzen entweder mit Hilfe von tiefen Wurzeln 
fern oder führt die eintretenden Ionen in unlöslichen Zustand über, oder 
endlich schränkt den Eintritt derselben in die Gewebe, besonders in die 
Blätter, stark ein, und zwar auf verschiedenen Wegen, von denen bereits 
oben die Rede war. In solchen Fällen hat das Plasma eine besonders 
hohe Resistenz gegen ein bestimmtes Salz nicht nötig. Ich behaupte 
nur, daß die physiologische Anpassungsfähigkeit des Protoplasmas gegen 
Salze es der Pflanze auch ermöglicht, sich auf stark salzhaltigen Sub- 
straten anzusiedeln, und daß diese spezifische Anpassungsfähigkeit vie- 
len, vielleicht aber nicht allen typischen Halophyten eigen ist. 

In meinen in den Jahren 1922 und 1923 veröffentlichten Arbeiten 
hatte ich von einem besonders physiologisch angepaßtes Halophyten- 
protoplasma gesprochen, was von Montrort (1926) einer Kritik unter- 
worfen wurde, obwohl die Ergebnisse dieser seiner eigenen Arbeit sowohl 
meine Versuche als auch meine theoretischen Annahmen vollkommen 
bestätigen. In seinen Versuchen verstärkte sich der Stärkezerfall in den 
Blättern der nichthalophytischen Pflanzen unter dem Einfluß von 
Meeressalzen: beim Benetzen mit Meerwasser wiesen ihre Blätter eine 
sehr starke Infiltration auf und starben an diesen Stellen ab: beim Ein- 
saugen von Meerwasser öffneten sich die Spaltöffnungen sehr weit und 
die Transpiration verstärkte sich erheblich ; in Nalzlösungen konnten die 
Nichthalophytenblätter keine Stärke aufbauen und die früher gebildete 
Stärke verschwand. Ganz anders reagierten die Halophyten: bei ihnen 
fand keine Infaltration mit Meerwasser und kein darauffolgendes Ab- 
sterben der Gewebe statt; beim Einsaugen von Wasser funktionierten 
ihre Spaltöffnungen normal: in Salzlösungen bildeten sie Stärke, und 
falls sich diese schon früher gebildet hatte, wurde sie bei ihnen nicht 
zerstört. Irgendein sachlicher Unterschied zwischen meinen Versuchen 
und denen von Montrort ist also nicht vorhanden; die Halophyten ha- 
ben hier ebenfalls eine größere physiologische Resistenz an den Tag ge- 
legt als die Glykophyten; die physiologische Organisation ihres Proto- 
plasmas erwies sich als verschieden von derjenigen der letzteren. 


C. Das Absterben des Protoplasmas in Salzlösungen. 


Wie bereits von vielen Forschern gezeigt worden ist, sterben die Zellen 
in reinen Salzlösungen und ihren Mischungen ab, wenn die Konzentration 
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eine gewisse Höhe erreicht. Ich habe diese Fähigkeit der Salze benutzt, 
um die Resistenz von verschiedenen Pflanzenarten und hauptsächlich 
von Halophyten gegen Natriumionen zu prüfen. 

In einem Versuch wurden Epidermis- und Mesophyllschnitte aus den 
Blättern von vier Halo- und fünf Glykophyten in NaCl- und CaCl,- 
Lösungen von folgenden Konzentrationen versenkt: 0,5; 0,8; 1,2; 1,8; 
2,3 und 3,5 GM. Die Schnitte wurden zuerst in die schwächste Lösung 
(0,5) gelegt, nach 1 Stunde 30 Min. ein Teil derselben in die nächste kon- 
zentrierte (0,8) übertragen und ein Teil für die ganze Versuchsdauer in 
der ersten Lösung liegen gelassen; nach einem weiteren gleichen Zeit- 
raum wurde wieder ein Teil weiter befördert und ein Teil in der zweiten 
Lösung liegen gelassen, und so fort, bis zur stärksten Lösung (3,5). Die 
Schnitte blieben in den Lösungen insgesamt 36 Stunden und in der letzten 
Lösung 21 Stunden liegen. 

Wie aus den Endergebnissen der Tabelle 3 ersichtlich ist, sind alle vier 
geprüften Halophyten in den NaCl-Lösungen aller angewandten Kon- 

















Tabelle 3. 
Namen der Pflanzen Gewebe In NaCl-Lösung In CaClz-Lösung 
I. Halophyten: abgestorben bei 
Salicornia herbacea . . . . . Epidermis am Leben 1,2 GM 
Aster tripolium ...... Epid. u. Mesoph. zn 18 „ 
Plantago maritima . . . . . Epidermis is ah, 
Spergularia salina . . . . . “ 7 25 , 

II. Glykophyten: abgestorben bei 
Linaria genistifolia. . . . . Mesenchym 0,5 GM _ 
Helianthemum fumana . .. ol as 1,8 GM 
Clematis vitalba . . . . . . Epidermis 0,5 „ 28.5 
Centaurea rhenana . . . . . " Ets 1,8 „ 
Bupleurum falcatum . . . . | Epid. u. Mesen. LE 1,8 


zentrationen am Leben geblieben, dagegen von den sogenannten Glyko- 
phyten drei bereits in einer schwächeren Lösung (0,5 GM) und zwei bei 
1,2 GM abgestorben. Das Natriumion hatte also spezifisch gewirkt; 
denn dieselben Halophyten sind in schwächeren CaCl-Lösungen abge- 
storben, während die Glykophyten die verhältnismäßig konzentrierte 
CaCl-Lésungen aushielten, aber in viel schwächeren NaCl-Lösungen ab- 
gestorben waren. Die Wirksamkeit dieser Lösung ist nicht osmotischer 
Natur. Das ergibt sich schon daraus, daß CaCl, obwohl schon bei äqui- 
molekularen Konzentration osmotisch wirksamer als NaCl, z. B. von 
Clematis in fünffach größerer Konzentration ais NaCl vertragen wurde. 

Eine Wiederholung dieses Versuches zeigte dieselben Ergebnisse. 
Sie wird in der nächsten Arbeit über die Koagulation des Protoplasmas 
unter dem Einfluß von Salzen Platz finden. 
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Jetzt wollen wir uns den Versuchen über Austrocknen der Gewebe in 
Salzlösungen zuwenden. Bei der Untersuchung der Austrocknungs- 
fähigkeit des Plasmas an der Luft (ILIIN 1927), hatte ich die Zellen zuerst 
in Zuckerlösungen plasmolysiert und dann in kleine Exsikkatoren über- 
tragen, auf deren Böden sich Schwefelsäurelösungen verschiedener Kon- 
zentration befanden, so daß die gewünschte Luftfeuchtigkeit erreicht 
wurde. Die in Zuckerlösungen plasmolysierten Epidermiszellen von 
Rhoeo discolor und von Rotkohl, oder Mesophyllzellen aus den Knollen der 
roten Rübe konnten eine volle Austrocknung aushalten und dann, nach 
dem allmählichen Übertragen in immer verdünntere Zuckerlösungen 
zum normalen Leben zurückkehren. Wenn man die Gewebe vor dem 
Austrocknen nicht in Zuckerlösungen, sondern in Salzlösungen, oder so- 
gar in einem balanzierten Gemisch plasmolysierte, so starben die von mir 
untersuchten Pflanzen ab, ohne auch nur die schwächste Trocknung bei 
99% relativer Luftfeuchtigkeit zu vertragen. 

Mit Hilfe dieser selben Methode wurde die Salzresistenz der Halo- 
phyten geprüft. Schnitte aus der Epidermis oder dem Mesophyll wurden 
zuerst in schwächeren NaCl- oder CaCl,-Lüsungen plasmolysiert und 
dann nach einem bestimmten Zeitraum in immer konzentriertere Lö- 
sungen übertragen und schließlich in feuchte Kammern mit verschie- 
denem Dampfgehalt der Atmosphäre eingeschlossen. Man muß be- 
merken, daß bei der Mehrzahl der Pflanzen bei 88 oder 85% relativer 
Luftfeuchtigkeit das ganze flüssige Wasser verdampft, und daß die Zellen 
tatsächlich austrocknen. 

Im ersten Versuch wurden folgende Halophyten untersucht: Sali- 
cornia herbacea, Spergularia salina, Aster tripolium, Plantago maritima 
und T'etragonolobus siliquosus, und zwar bei den ersten beiden die Stengel- 
epidermis, bei den anderen die Blattepidermis. Die Schnitte wurden all- 
mählich nach je 2 Stunden durch folgende Lösungen geführt: 0,4; 0,8; 
1,2 und 2,0 GM NaCl, dann wurden sie in Kammern mit den relativer 
Feuchtigkeiten 98, 96, 94 und 90% eingeschlossen. Nach 24 Stunden 
waren noch alle Zellen am Leben. Dann wurden die Schnittte in trocke- 
nere Kammern mit 85 und 80% relativer Luftfeuchtigkeit gelegt und 
blieben dort noch 1 Tag; bei 85% blieben die Zellen aller Pflanzen am 
Leben, bei 80% starb die Mehrzahl ab. 

In den folgenden drei Versuchen wurden Halophyten und Glykophyten 
verglichen. Ähnlich wie in den vorhergehenden Fällen wurde die Epider- 
mis nach je 1 Stunde 30 Min. aus den schwächeren Lösungen in stärkere 
übertragen und dann in Kammern eingeschlossen. Die aufeinander folgen- 
den Konzentrationen der NaCl- und CaCl,-Lésungen waren: 0,3; 0,5; 0,8; 
und 1,2 GM; die relative Luftfeuchtigkeit betrug: 99, 98, 97, 96, 95, 94, 
92, 90, 88, 85 und 80%. Da die Ergebnisse der einzelnen Versuche für 
jede Art ganz gleich waren, so sind sie alle in Tabelle 4 zusammengefaßt. 
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Behandlung mit 
NaCl-Lösungen CaCl-Lösungen 
in % in % 
I. Halophyten: 
Salicornia herbacea ........... 80—85 85 
Spergularia salina. . .. 2 2 2 222.2. 85 85 
Tetragonolobus siliquosus . . - . 2 2... 85—88 85— 90 
Plantago maritima. ........2.2.., 85 90 
See eee ee DUT ek de 90 94 
ll. Glykophyten: 
ni ie EEE 99 9 
Malachium aquaticum .......... 99 99 
Iris pseudacorus. ............ 98— 99 98 —99 
A IE wee ee ee 99 
Bupleurum faleatum . .......... 98 94 
Cirsium palustre ............ 96 99 





Bei den Halophyten starben die Gewebe in NaCl-Lösungen erst bei 
der geringsten Luftfeuchtigkeit ab, wenn tatsächlich das ganze Wasser 
verdampft war: Salicornia herbacea — bei 85—80%, Spergularia salina 
und Plantago maritima — bei 85%, Tetragonolobus siliquosus — bei 
88—85% und Aster tripolium — bei 90—88%. Ca-lonen waren für einige 
von ihnen toxischer als Na-Ionen, doch erwiesen sich im allgemeinen die 
Halophyten als salzresistent. Umgekehrt waren die Glykophyten gegen 
Salze und besonders gegen Na-Ionen nicht resistent, bereits eine unbe- 
deutende Austrocknung der Lösungen bei 99% relativer Feuchtigkeit 
tötete die Zellen bei vielen von ihnen ab, bei anderen fand das Absterben 
bei 98% statt. Nur Cirsium war gegen Na resistenter, während die Ca- 
Ionen toxischer wirkten, so daß hier schon eine Austrocknung bei 99% 
tödlich verlief. Hier zeigt sich wieder die spezifische Nichtanpassung der 
Art an ein bestimmtes Salz. 

Zum Zwecke der Kontrolle wurden alle geprüften Pflanzen in Zucker- 
lösungen plasmolysiert und dann bei der geringsten Luftfeuchtigkeit 
getrocknet, was sowohl die Halophyten- als auch die Glykophytenzellen 
aushielten. Der Gewebetod war in den Salzversuchen also nicht durch 
Wasserverluste, sondern durch die Ionen hervorgerufen. Auch in den 
Versuchen von Kano (1924) waren verschiedene Pflanzenarten bei ver- 
schiedener Konzentration desselben Ions abgestoßen. 


Zusammenfassung. 
SCHIMPER (1891, 1898) betrachtet die Halophyten als Xerophyten und 
sieht darin ihre Anpassung an bedeutende Salzkonzentrationen im Sub- 
strat. Nach ihm ist eine Bodenlösung infolge ihrer großen osmotischen 
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Kraft physiologisch trocken, die Pflanzen entreißen ihr nur schwer 
Wasser und müssen deswegen ihre Transpiration einschränken. Dazu 
zwingt auch die Notwendigkeit, eine Anhäufung von Salzen in den Ge- 
weben zu vermeiden. 

Die Frage des Xeromorphismus der Halophyten und ihrer Transpira- 
tion ist von STOCKER in einer Reihe von Arbeiten (1924, 1925, 1928) 
sehr genau beschrieben worden, worauf nicht eingegangen werden soll. 
CHERMEZON (1910), Dexr (1911, 1912), RuxLanD (1915) und FABER 
(1913, 1923) zeigten, daß dieTranspiration mancher Xerophyten ziemlich 
stark und nicht geringer als bei den Meso- und Hydrophyten ist, und 
zwar sowohl bei Bezug auf die Oberfläche wie auf das Volumen. Die 
SCHIMPERsche Theorie muß mangels theoretischer und sachlicher Grund- 
lagen aufgegeben werden. 

Tatsächlich passen sich die Pflanzen an die im Substrat angehäuften 
Salze mehr physiclogisch als morphologisch an. Das Protoplasma ihrer 
Zellen erhält besondere chemische und physikalisch-chemische Eigen- 
schaften und reagiert auf die Salze anders als dasjenige gewöhnlicher. 
nicht speziell angepaßten Arten. Die Salzresistenz der Pflanzen drückt 
sich in der Fähigkeit, ohne Schaden für ihr Leben und ihre normale Ent- 
wicklung hohe Konzentrationen der im Substrat vorwiegenden Ionen zu 
ertragen, aus. = 

Dabei sind die einen Pflanzen resistenter gegen Na, andere gegen K 
und wieder andere gegen Ca. Es gibt Arten, die gegen Na resistent, sind, 
gegen K oder Ca dagegen nicht oder umgekehrt usw. Für die Mehrzahl der 
Pflanzen ist K unschädlicher und Na toxischer. Gegen Ca sind nur 
einige Arten, die sogenannten kalkfeindlichen Gewächse empfindlich, die 
gewöhnlich auf Ca-armen Böden wachsen. 

Das Halophytenproblem kann nur durch genaues Studium der Salz- 
wirkung auf physiologische Vorgänge gelöst werden. Wie ich bereits 
früher (1922, 1923) betont habe, sind diejenigen Pflanzen als Halophyten 
zu bezeichnen, deren Protoplasma eine besondere hohe Resistenz gegen 
konzentrierte Salzlösungen und zwar vornehmlich gegen Na-Ionen be- 
sitzt. Na schadet ihrer normalen Entwicklung durchaus nicht, sondern 
ist für viele von ihnen absolut notwendig. Es gelangt aus dem Substrat 
in die Assimilationsgewebe und sammelt sich dort in bedeutenden 
Mengen an. 

Die Salze üben einen wesentlichen Einfluß auf die physiologischen 
Vorgänge aus und geben ihnen die eine oder dieandere Richtung, hemmen 
oder stimulieren sie. Nur sehr große Na-Konzentrationen rufen in den 
Spaltöffnungen und in dem Parenchym der Halophyten eine Stärkeauf- 
lösung hervor oder hemmen ihren Aufbau. 

Na-Ionen töten leicht die Zellen der meisten Glykophyten; um- 
gekehrt ertragen Halophytenzellen nicht nur ohne Schaden für das 
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Leben bedeutende Na-Konzentrationen, sondern bleiben sogar nach dem 
Austrocknen in einer Lösung von reinem Natriumsalz am Leben. Die 
Ionenwirkung ist in diesem Falle spezifisch, da die Halophyten in einer 
verhältnismäßig schwachen Ca-Lösung absterben und in einer starken 
Na-Salzlösung am Leben bleiben können; umgekehrt können die Glyko- 
phyten ohne Schaden eine verhältnismäßig konzentrierte Ca-Lösung er- 
tragen und durch eine schwache Na-Lösung getötet werden. 
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ÜBER DIE KULTUR VON RHYTISMA ACERINUM (PERS.). 
Von 
GG. SCHWEIZER. 
Mit 4 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 3. Januar 1932.) 


Wie ich bei der Besprechung einer geeigneten Kulturmethode für 
coprophile Ascomyceten (5) im Jahre 1929 schon geäußert habe, geht das 
Bestreben dahin, genannte Methode in ähnlicher Weise auch auf die 
Reinzucht anderer, namentlich bisher nicht kultivierbarer, parasitärer 
Pilze auszudehnen. Die Ausführung dieses Gedankens zeitigte schon im 
Verlauf einer verhältnismäßig kurzen Zeit neben vielen Mißerfolgen einige 
zu beachtende Ergebnisse. Man kann bis jetzt soviel sagen, daß der be- 
schriebene Weg gangbar ist. Daß für die Fehlschläge bei der Kultur 
von vielleicht vielen Parasitärpilzen schwerlich die mangelndeVitalität 
der Nährböden, sondern der Umstand verantwortlich sein dürfte, daß für 
die Entwicklung solcher Pilze uns unbekannte Stoffe erforderlich sind, 
die in der Natur im Wirtsorganismus vorkommen, habe ich bereits früher 
betont. Daneben müssen aber auch noch andere Faktoren bei der Kultur 
derartiger Pilze eine Rolle spielen. 

Zweifellos wirkt die Sterilisation mittels Wasserdampfes oder Heiß- 
luft in vielen Fällen ungünstig auf natürliche Nährböden (Kartoffeln, 
Getreide, Blätterpulver, Stengel, Rüben, Holz usw.) ein. Neben der 
starken Veränderung von Eiweiß und eiweißähnlichen Stoffen sowie der 
Stärke und der Zuckerarten erfahren wohl auch solche Stoffe durch Hitze 
eine weitgehende chemische Veränderung oder werden vielleicht ver- 
flüchtigt, deren der betreffende Organismus unbedingt bedarf. Beweise 
hierfür lieferten mir Kulturen von einigen parasitären Pilzen, namentlich 
auch diejenigen von Khytisma acerinum (Pers.), über deren Anlage ich 
nach 3jährigen Versuchsanstellungen hier kurz berichten möchte. Wei- 
tere Einzelheiten, die bei der Herstellung von Nährböden für bis jetzt in 
Kultur genommene parasitäre Pilze zu beachten sind, sowie technische 
und physiologische Fragen, muß ich demnächst anderwärts in einer um- 
fangreicheren Abhandlung besprechen. 
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Die vielen Mißerfolge bei der Kultivierung von Ahytisma acerinum 
führte ich zu Beginn der Versuche auf die kompliziertesten Ursachen zu- 
rück. Auf Grund vielfacher Versuchsanstellungen zeigte sich aber im 
Lauf der Zeit, daß, um positive Erfolge zu erzielen, die Kulturmethode, 
wie wir sehen werden, nur an ganz wenige Bedingungen geknüpft ist. 

Zwecks Gewinnung von Sporen als Aussaatmaterial wurden erstmals 
im Frühjahr 1928 (von Februar bis Mai) im hiesigen Botanischen Garten 
und auch in der Umgebung (im Wald zwischen Birkach und Degerloch) 
abgefallene Blätter von Acer platanoides gesammelt, auf deren Ober- 
fläche sich in ziemlich dichten Lagern Apothecien von Rhytisma acerinum 
(Pers.) befanden. Blätter mit erst in der Entwicklung begriffenen 
Apothecien wurden bis zur Reife der letzteren im Laboratorium in eine 
feuchte Kammer gebracht. Die Erlangung von reinem Sporenmaterial 
bereitete anfangs ziemliche Schwierigkeiten, indem dasselbe mit einer 
Platinnadel aus geöffneten Apothecien entnommen wurde, wodurch die 
Sporen immer mehr oder weniger mit fremden Organismen verunreinigt 
waren. Die spätere Feststellung aber, daß auch hier die Sporen, wenn- 
gleich nicht auf eine allzu große Entfernung, wie bei vielen anderen 
Ascomyceten (Ascoboleen, Morcheln usw., 1) bei der Reife der Apothe- 
cien aus den Ascis herausgeschleudert werden, bot eine günstige Ge- 
legenheit, zu reinem Sporenmaterial zu kommen. Es wurde wieder die 
schon öfters beschriebene Methode des ‚Schleudernlassens‘ angewandt 
(4, 6). Deshalb wurden ganze Apothecienlager, die oft bis zu 2 cm Durch- 
messer aufwiesen, aus den Blättern herausgeschnitten und jeweils auf 
Objektträger gegeben. Zu beiden Seiten eines solchen Sporenlagers wur- 
den wieder schmale, vorher durch die Flamme gezogene Glasstreifen und 
auf diese ein mit Agar bestrichener Objektträger aufgelegt. Als Nähr- 
stoffzugabe enthielt der Agar eine konzentrierte Abkochung von jungen 
Ahornblättern und -sprossen. Die so hergerichteten Objektträger wurden 
auf einem Gestell in eine feuchte Kammer gebracht und dem Licht aus- 
gesetzt. Direktes Sonnenlicht ist zu vermeiden. Das Schleudern der 
Sporen auf die Agarschicht erfolgt meistens erst nach 2—3 Tagen, also 
nicht wie bei manchen anderen Ascomyceten schon nach Verlauf von 
1—2 Stunden. 

Die langen fadenförmigen Sporen, die öfters zusammengeklebt sind, 
keimen auf dem Agar ziemlich leicht, dagegen stieß ich bei der Weiter- 
kultur des Pilzes auf erhebliche Schwierigkeiten. Auf dem eben genann- 
ten Nähragar, den ich auch in Petrischalen und Erlenmeyerkolben unter 
Zusatz von Traubenzucker und anderen Stoffen ausgegossen hatte, ging 
das Mycel nach mehrtägigem kümmerlichem Wachstum jedesmal ein, 
ebenso auf Nährböden, die zum größten Teil aus sterilisiertem Blatt- und 
Holzmehl von Acer platanoides bestanden. Trotz vielfacher Abänderung 
der Zusätze von Stoffen organischer und anorganischer Natur schlugen 








Über die Kultur von Rhytisma acerinum (Pers.). 369 


sämtliche Versuche, Rhytisma acerinum in Reinkultur bis zur Frucht- 
körperbildung weiter zu züchten, im 1. Jahre fehl. Bemerken konnte ich 
zwar, daß das Mycel in gedämpftem Licht etwas länger lebensfähig blieb 
als in Kulturen, die unmittelbar an einem hellen Fenster aufgestellt 
waren. Trotz zahlreicher Versuche nach den verschiedensten Rich- 
tungen hin waren wiederum keine Fortschritte zu verzeichnen, bis mich 
der Zufall einer ausschlaggebenden Beobachtung entgegenführte. 

Zwecks Herstellung von Nährböden wurden gemahlenes Ahornholz 
und gemahlene Ahornblätter (von Acer platanoides), die vorher bei 25° C 
in einem Thermostaten getrocknet waren, getrennt in Pulvergläsern 
aufbewahrt. Unter diesen Blättern waren auch solche mit ziemlich star- 
kem Befall von Rhytisma acerinum. Ein kleiner Teil der Gläser wurde 
im Laboratorium, also bei Zimmertemperatur, und die Mehrzahl der- 
selben infolge Platzmangels in einem anderen Raum aufbewahrt, dem 
auch die Winterkälte zugänglich war. Im Dezember zeigten sich 4 von 
6 Gläsern mit Blattproben aus dem ungeheizten Raum an den Innen- 
wandungen, vielleicht infolge zu dichten Verschlusses, mit Wassertröpf- 
chen beschlagen. Der grob gemahlene Inhalt war im Gegensatz zu dem- 
jenigen aus Zimmertemperatur nicht mehr grün, sondern braunschwarz 
gefärbt und zu festen Klumpen zusammengeballt. Die Blattfragmente 
waren fast ausschließlich von einem braunen, mit Querwänden versehe- 
nen Pilzmycel durchsetzt und überzogen, das im Stadium reichlicher 
Konidienbildung war. Die Konidien lagen oft in festen Klumpen zu- 
sammen. Außer diesem braunen Mycel waren nur noch kleinere Pilzlager 
mit farblosem Mycel vorhanden, und zwar an der Oberfläche der Pulver- 
proben. Von diesem verpilzten Material wurden 3 Proben zur weiteren 
Beobachtung wieder in den genannten kalten Raum zurückgebracht in 
der Annahme, daß es sich bei dem braunen Mycel um dasjenige von 
Rhytisma acerinum handeln könnte. Die vierte verpilzte Probe diente 
teilweise zu Versuchsanstellungen, die im Folgenden beschrieben sind. 

Die im Laboratorium gelagerten, noch unveränderten Blattproben 
wurden vereinigt und in einer Reibschale innig mit dem dritten Ge- 
wichtsteil Ahornsägemehl vermischt. Mit dieser Mischung wurden 
mehrere 250 ccm-Erlenmeyerkolben ungefähr zu einem Drittel ihres 
Volumens beschickt. Der Inhalt einer Kolbenpartie wurde mit sterilem 
destilliertem Wasser von 40° C stark angefeuchtet und die Kolben mit 
Wattestopfen verschlossen. Eine Sterilisation erfolgte nicht, dagegen 
wurde eine zweite Serie gleichartig hergerichteter Kolben im Dampftopf 
sterilisiert. Alsdann wurden sämtliche Kolben, sowohl die sterilisierten, 
als die nicht sterilisierten, mit dem verpilzten Material geimpft und teils 
im kalten Raum, teils bei Zimmertemperatur aufgestellt. 

Die drei verpilzten, in die Kälte zurückgestellten Proben in den 
Pulvergläsern wiesen im März eine wesentliche Veränderung auf. Sie 
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waren auf ihrer Oberfläche sowie auch an der inneren Glaswand mit vielen 
schmutzig-graugelben, unregelmäßig geformten, etwa 1—2 mm großen, 
pustelartigen Knötchen besetzt, die mit der Lupe betrachtet, sich zum 
größten Teil als schon geöffnete Apothecien erwiesen. Die nähere Unter- 
suchung der Proben ließ auch große Mengen Apothecien innerhalb des 
Substrats erkennen. Sie konnten mikroskopisch in Quetschpräparaten 
als solche von Rhytisma acerinum (Pers.) erkannt werden und standen im 
Zusammenhang mit dem genannten braunen Mycel. Daß es sich hier um 
die Apothecien von Rhytisma acerinum handelte, beweisen die hier ange- 
gebenen näheren Kennzeichen: Asci keulig, oben stumpf zugespitzt, 
achtsporig, 120—130 u lang, 9—10 u breit. Sporen fädig, oben stumpf, 
unten spitz, gerade oder etwas gebogen, einzellig, mit Öltropfen, farblos, 
60—80 u lang, 1,5—3 u breit, parallel oder um die Längsachse gewunden 
gelagert. Paraphysen fädig und oben hakig eingerollt. 

Anfang Mai waren die mit dem braunen Mycel geimpften Substrate 
(Ahornblätter- und -holz) in den nichtsterilisierten Kolben vollständig 
von demselben überwuchert und zeigten die gleiche schwarzbraune 
Farbe wie die vier verpilzten Blattproben in den ursprünglichen vier 
Pulvergläsern im Dezember des vorangegangenen Jahres. Auch hier 
war die Konidienbildung außerordentlich reichlich. Die Konidien lagen 
in dichten Klumpen zusammen. In sämtlichen sterilisierten Erlen- 
meyerkolben kam das aufgeimpfte Mycel sowohl bei Zimmertemperatur 
als im ursprünglich kalten Raum nicht zur Entwicklung. Obwohl die 
nichtsterilisierten Erlenmeyerkolben, deren Inhalt vollständig mit dem 
braunen Mycel durchsetzt war, bis zum August aufbewahrt wurden, 
trat in diesen keine Apothecienbildung ein. Die Beobachtung, daß der 
Pilz auf mit Wasserdampf sterilisiertem natürlichem Nährboden nicht 
zur Entwicklung kam, war für fernere Versuche von größter Bedeutung. 
Ebenso war die Ausbildung von Apothecien in den Pulvergläsern, deren 
Inhalt der Winterkälte ausgesetzt und nicht sterilisiert war, gegenüber 
dem Ausbleiben der Fruchtkörper in den nichtsterilisierten Erlenmeyer- 
kolben trotz überreichlicher Mycel- und Konidienbildung im Sommer ein 
besonders wertvoller Hinweis auf die Anpassung dieses Pilzes an die 
Periodizität in der Natur. Diese schöne Anpassung kommt noch klarer 
zum Ausdruck, wenn ich hier die Ergebnisse eines weiteren Versuches 
mitteile. 

Ein Teil der nichtsterilisierten und mit Rhytisma-Mycel geimpften 
Erlenmeyerkolben, in welchen sich trotz kräftiger Thallus- und Konidien- 
bildung nach 8monatigem Stehen keine Apothecien entwickelten, wurde 
14 Tage lang in einem Eisschrank direkt auf Eis gestellt. Bei der Ent- 
nahme der Kolben waren am Inhalt derselben vorläufig keinerlei Verän- 
derungen festzustellen. Die Kulturen wurden daher zur Weiterbeob- 
achtung im Laboratorium aufgestellt. Nach 8tagigem Stehen waren aber 
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an den Oberflächen der Nährböden in sämtlichen auf Eis gelagerten 
Kulturen Fruchtkörper als schmutzig-graugelbe Knötchen festzustellen, 
und nach weiteren 8 Tagen war die Bildung von Apothecien eine so 
reichliche, daß sie auch innerhalb des Nährsubstrats in großer Zahl auf- 
zufinden waren. Für die Entwicklung von Rhytisma acerinum in Kul- 
turen bis zur Fruchtkörperbildung sind also einerseits wie in der Natur 
Temperaturschwankungen erforderlich (zuerst Wärme, dann Frost), an- 
dererseits benötigt der Pilz gewisse Stoffe zu seiner Ernährung, die ihm 
meines Erachtens infolge Zerstörung durch Sterilisation der Nährböden 
mittels Hitze nicht mehr zur Vörfügung stehen. Daher auch die MiB- 
erfolge auf mit Hilfe von Hitze sterilisierten Nährböden. 

Um zum Ziele zu gelangen, mußte eine Kulturmethode geschaffen 
werden, bei der die eben betonten Umstände voll und ganz Berücksich- 
tigung fanden. Da für die Anlage von Reinkulturen nur sterile Nähr- 
böden in Frage kommen, die Sterilisation mittels Heißluft oder Wasser- 
dampf sich aber hier als völlig unbrauchbar erwies, war es auch erforder- 
lich, die Entkeimung der Kulturböden auf einem anderen Wege vorzu- 
nehmen als auf dem genannten. 

Außer der natürlichen Substanz (Ahornblätter und Ahornholz) er- 
hielten die Nährböden noch verschiedene Zusätze, wie Traubenzucker, 
Rohrzucker, Asparagin, Inulin, Stärke, Glykogen, Chitin usw. In folgen- 
dem will ich aber nur die mir bis jetzt am geeignetsten erscheinende Her- 
stellung der Nährböden besprechen. 

Das Mischungsverhältnis ist folgendes: 

150,0 g bei 25° C getrocknete, grob gemahlene Ahornblätter (Acer platanoides). 

50,0 ,, bei 25° C getrocknetes, grob gemahlenes Ahornholz (Sägemehl). 


0,5 ,, Kartoffel- oder Weizenstärke. 
0,5 ,, Traubenzucker. 


0,1 ,, Asparagin. 

0,1 ,, Nitrophoska. 

0,1 ,, Magnesiumsulfat. 

0,1 ,, Humussäure (Merck). 

0,1 ,, Chitin (hergestellt aus Garneelen). 

Sämtliche Bestandteile werden in einer Reibschale gemischt und mit 
der nötigen Menge einer 1% igen Gelatinelösung angefeuchtet. Als Kul- 
turgefäße können sowohl Erlenmeyerkolben mit Watte verschlossen, als 
auch Petrischalen verwendet werden. In vorliegendem Falle wurde die 
angefeuchtete Masse in der die Mullseidenmethode (5) nachahmenden 
Weise in Petrischalen verteilt. Als Sterilisationsmittel können verwendet 
werden: Hochprozentiger reiner Alkohol, Mischungen von Chloroform 
und Alkohol, Formalin, Paraldehyd, sowie auch Toluol. Um die ange- 
gebenen Stoffe, denen zwecks Verhinderung von etwaiger Säurebildung 
vor ihrer Verwendung einige Kristalle Natriumkarbonat zugesetzt wer- 
den, nicht direkt in flüssiger, sondern in Dampfform mit den Nährböden 

Planta Bd. 16. 25 
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in Berührung zu bringen, verfährt man folgendermaßen: Man bringt die 
mit Watte verschlossenen Erlenmeyerkolben oder die mit Deckel ver- 
sehenen Petrischalen, in denen sich die Nährböden befinden, in ein gut 
schließendes Glasgefäß, in welchem eine Schale mit einem der genannten 
Agentien aufgestellt ist. Zu diesem Zweck eignen sich am besten große 
Exsikkatoren mit HahnverschluB oder große Präparatengläser. Wenn 
möglich, bringt man an dem Glasbehälter ein Ventil — es genügt schon 
ein Werrersches Sicherheitsrohr — an. In Abb. | ist eine derartige 
„Sterilisationskammer“ dargestellt. 
Nach Beschickung der Kammer mit 
Chloroform, Formalin usw. und mit den 
Nährböden wird sie an einem wärmeren 
Ort aufgestellt. (Infolge der leichten 
Zersetzbarkeit am Licht empfiehlt es 
sich, bei Verwendung von Chloroform 
das ganze Gefäß abzudunkeln.) Die 
Einwirkung der Dämpfe irgendeines der 
aufgezählten Desinfektionsstoffe muß 
nach meinen Erfahrungen mindestens 
6Tage dauern. Alsdann erfolgt die Ent- 
nahme der Kulturgefäße, die ohne ge- 
öffnet zu werden, in einen auf etwa 
. 400 C erwärmten Thermostaten gelan- 
gen, wosiezwecks Verdunstung etwaiger 
Reste der Sterilisationsmittel wieder 
einige Tage verbleiben müssen. Auf diese Ait und Weise gelangt man 
unter Vermeidung höherer Temperaturen zu keimfreien Nährböden. Eine 
nachträgliche Entwicklung von nicht abgetöteten Organismen konnte ich 
auf derartig behandelten Nährböden nur in den seltensten Fällen be- 
obachten. 

Die Umimpfung der Sporen, welche, wie ich eingangs betonte durch 
„Schleudernlassen‘‘ (4, 6) gewonnen wurden, erfolgte bei vorliegender 
Versuchsreihe im Februar in Petrischalen, die der Mullseidenmethode 
entsprechend hergerichtet waren Nach einigen Tagen zeigten die Impf- 
stellen einen dunkelbraunen Hof von etwa 1 cm Durchmesser. In der 
Folgezeit waren sonst an den Kulturen, die etwa 1 m von einem nach 
Osten gerichteten Fenster entfernt standen, keine wesentlichen Ver- 
änderungen zu bemerken, besonders nicht an der Oberfläche der Nähr- 
böden. Die Mycelausbreitung fand demnach im Inneren des Nährsub- 
strats statt. Anfangs Mai traten dann auf dem Mull- und Seidenbelag 
viele runde, dunklere Flecken auf, die in kurzer Zeit teilweise so an Aus- 
dehnung zunahmen, daß sie sich gegenseitig berührten und ineinander 
übergingen, wodurch größere unregelmäßig geformte Lager entstanden. 
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Sämtliche Flecken wurden auf ihrer Oberfläche krustenartig dicht und 
nahmen allmählich eine schwarzbraune Färbung an (Abb. 2). 


Diese Bildungen, welcheaus 
eng durcheinandergeschlunge- 
nem braunem Mycel und Ko- 
nidien bestanden, waren auch 
am Boden der Petrischalen 
festzustellen. Nachdem bis Juli 
in keiner der acht Kulturen 
Apothecienbildung eingetre- 
ten war, wurden fünf Schalen 
20 Tage lang auf Eis gestellt. 
Etwa 10 Tage nach der Kälte- 
einwirkung entstanden bei 
Zimmertemperatur auf den 
sklerotienartigen,  schwarz- 
braunen Lagern ungefähr 1 
bis 2 mm große, dicht ge- 
häufte, graue Pusteln, die sich 
nach dem Aufbrechenals Apo- 





Abb. 2. Rhytisma acerinum (PERS.). Sklerotienbildung. 

Plattenkultur, etwa 2 Monate alt, nach der Mullseiden- 

methode. Photographie, ?/; nat. Größe. (Erklärung im 
Text.) 


thecien mit schmutzig-gelber Fruchtscheibe erwiesen. Abb. 3 stellt eine 
Kultur mit Apothecien dar. In dieser sind wegen ihrer geringen Größe 


nicht die einzelnen Frucht- 
körper, sondern nur die Apo- 
thecienlager, und auch diese 
nur als weißliche, unregel- 
mäßige, kleine Flecken er- 
kennbar. 

Die in dichten Lagern 
zusammenliegenden Apothe- 
cien waren in geöffnetem 
Zustand rundlich, eckig oder 
länglich geschlängelt und 
ihre Ränder meistens un- 
regelmäßig hin und her ge- 
bogen. Abb. 4 zeigt ein aus 
der Plattenkultur (in Ab- 
bild. 3) herausgeschnittenes 
reifes Apothecienlager mit 
der Seidenunterlage, stark 
vergrößert. 





Abb.3. Rhytisma acerinum (PERS.). Apothecienlager auf 

den Sklerotienpolstern. Plattenkultur nach der Mull- 

seidenmethode. Photographie, 2/3 nat. Größe. (Erklärung 
im Text.) 


In den drei von den erwähnten acht Kulturschalen mit den Sklerotien- 
lagern, die nicht der Eistemperatur ausgesetzt waren, traten vorerst keine 
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Apothecien auf. Da die Nährböden dieser drei Schalen im Laufe der Zeit 
allmählich einzutrocknen drohten, wurden sie im Oktober nochmals mit 
etwas sterilem Wasser angefeuchtet und verblieben bis zum Frosteintritt 
bei Zimmertemperatur. Im Dezember wurden diese Schalen der Winter- 
kälte ausgesetzt, unter deren Einfluß sie bis Ende Januar des darauf- 
folgenden Jahres standen. Nach dem Zurückbringen der Schalen ins 
Laboratorium entstanden auch in diesen drei Kulturen nach Verlauf 
von 14 Tagen massenhaft Fruchtkörper. Die erforderliche Kälteperiode 
bei der Züchtung von Rhytisma acerinum in Reinkultur ist somit ein un- 
trügliches Zeichen für die Anpassung des Pilzes an die Periodizität in der 
Natur. Eine derartige enge Anpassung eines Organismus während seiner 
Entwicklung an die von der Natur gestellten Anforderungen bedingt 
einzig und allein seine Existenzmöglichkeit. 
Würde z. B. bei Rhytisma acerinum die Apothe- 
eienbildung und -ausreifung schon im Herbst 
kurz nach dem Blätterfall erfolgen, so wäre eine 
weitere Fortpflanzung für den Pilz illusorisch, 
dessen Sporen ja nur auf Blättern von Acerarten 
keimen. Ganz den natürlichen Verhältnissen an- 
gepaßt, reifen die Apothecien nach überstan- 
Abb. 4. Ein etwa 1 gem großes, dener Winterkälte, die gerade auf die Bildung 
rn qu der ersteren reizauslösend wirkt, erst im Früh- 
geschnittenes Seidenstückchen jahr, wodurch dann wieder eine Infektion der 
mg neu entstandenen Blätter mit den Ascussporen 

möglich ist. Diese Reizauslösung kann, wie wir 
aus den vorliegenden Versuchen ersehen, künstlich auch zu einer an- 
deren Jahreszeit hervorgerufen werden, indem wir, um in Reinkultur 
Apothecien zu erhalten, erstere einfach auf Eis legen. 

Die günstige Wirkung niedriger Temperaturen auf die Fortpflanzung 
ist ja schon öfters beobachtet worden. Ich erinnere hier nur an Pflanzen, 
deren Samen erst nach überstandenem Frost keimen. Ähnliche Erschei- 
nungen zu beobachten, hatte ich erst kürzlich wieder Gelegenheit, bei der 
Kulturanlage von Claviceps purpurea TuL. Der Kälte ausgesetzte 
Sklerotien treiben nachträglich im Zimmer in feuchten Sand gebracht 
viel leichter und früher und bilden zahlreichere Fruchtkörper aus gegen- 
über solchen, die nicht von niedrigen Temperaturen beeinflußt waren. 

Was die zytologischen Verhältnisse von Rhytisma acerinum Pers. an- 
belangt, so sind dieselben seinerzeit von JONES (2) untersucht worden. 
Die Archikarpentwicklung gleicht anscheinend in großen Zügen der- 
jenigen von Ascobolus citrinus nov. spec. (4). 
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PHYSIOLOGISCHE UND ÖKOLOGISCHE UNTERSUCHUNGEN 
AN BLÜTEN TROPISCHER NYMPHAFA-ARTEN. 
Von 
TH. SCHMUCKER 
(Göttingen). 
Mit 14 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 11. Januar 1932.) 


Die hier mitgeteilten Untersuchungen wurden im Sommer 1931 aus- 
geführt mit tropischen Seerosen, die teils in geheizten Freilandbassins, 
teils im Victoriahaus wuchsen. Es wurden besonders die Arten Nym- 
phaea gigantea (Untergattung Anecphya), colorata, citrina, zanzibariensis 
(eine klein blühende, tief dunkelblaue Form), sämtlich zur Untergattung 
Brachyceras gehörend, sowie der Bastard pensylvania (caerulea x zanzi- 
bariensis), eine offenbar ebenfalls hybridogene micrantha-Form und 
nebenbei einige weitere Arten berücksichtigt. Es war beabsichtigt, 
zuerst experimentell die bei den Seerosen ebenso auffälligen wie wenig 
studierten Blütenbewegungen zu untersuchen. Größe und Lebensform 
bringen gewisse äußere Schwierigkeiten mit sich, die zum Teil unüber- 
windlich wurden, als sich schon am 3. Tag eine extrem kühle und trübe 
Witterungsperiode einstellte, die bis zum Herbst wider Erwarten niemals 
mehr wirklich günstigem Wetter Platz machte. Die Untersuchung nahm 
daher unter nur teilweiser Lösung dieses Problems, wobei die ganze 
Castalia-Gruppe und leider auch die weißblühende Nymphaea Lotus aus- 
scheiden mußten, einen anderen Weg. Die nebenbei durchgeführten be- 
stäubungsökologischen Beobachtungen wurden Hauptthema. Auch 
hier störte die Witterung Art und Umfang der Untersuchungen, insbe- 
sondere weil gelegentlich kein vollwertiges Material zur Verfügung 
stand. 

Es wurde angenommen, daß die große Monographie von CoNARD 
„Ihe Waterlilies‘‘ 1905 alles Wesentliche bis dahin Bekannte zusammen- 
fasse. Seither scheint über die Blütenbiologie der Seerosen nicht mehr 
viel Neues bekannt geworden zu sein. Selbst über unsere Nymphaea 
alba, gewiß eine unserer auffälligsten Blütenformen, sind wissenschaft- 
lich verwendbare Angaben offenbar recht spärlich; weder in Hecıs 
Flora noch auch in der sehr ausführlichen Bearbeitung von Ross in der 
„Lebensgeschichte der Blütenpflanzen Mitteleuropas‘ findet man mehr 
als dürftige Angaben, auch in der jüngeren Literatur nicht viel. 
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Die blühenden Zwergpflanzen von Nymphaea micrantha. 

Es gibt eine blaublühende Art (oder vielleicht besser eine Gruppe von 
ähnlichen Formen bzw. Hybriden) in unseren Gärten, die dadurch aus- 
gezeichnet ist, daß auf jedem Blatt am Blattstielansatz vegetativ eine 
„Brutknospe‘ erscheint, die schon im gleichen Jahr, besonders wenn das 
Mutterblatt beginnt abzusterben, einige kleine Blätter entwickelt, auf 
denen schon die dritte Generation vegetativ angedeutet sein kann. Die 
Form ist systematisch nicht ganz klar (vgl. ZACHARIAS). Die Wildform 
micrantha GUIL. et PER. aus Westafrika besitzt offenbar normal diese 
unter den Seerosen einzigartige Weise vegetativer Vermehrung. Sie soll 
nach REHNELT (PAREYS Blumengärtnerei) Samen bringen, doch sind 
nach den Autoren der Art die Samen ‚‚numerosissima, minima, nigri- 
cantia‘“‘. Die untersuchte Art hatte einen außerordentlich schlechten 
und ungleichmäßigen Pollen mit nur recht wenigen einigermaßen nor- 
malen Körnern, schlechter sogar als der zweifellose Bastard pensylvania. 
Das weist auf Bastardnatur hin, und tatsächlich sind nach REHNELT fast 
alle micrantha-Exemplare unserer Gärten Bastarde micrantha x caerulea 
(Daubenyana). Es wäre danach interessant zu wissen, ob die zahlreichen, 
winzigen Samen der echten micrantha wirklich funktionsfähige Samen 
sind. ZACHARIAS konnte jedenfalls auch bei Verwendung von Pollen aus 
anderen botanischen Gärten bei seiner ‚‚micrantha‘‘ keinen Samenansatz 
erzielen. Vielleicht gehören aber fast alle überhaupt vorhandenen Exem- 
plare einem Klon an, was bei Gartenpflanzen (z. B. Limnanthemum) 
sicherlich öfter der Fall sein kann. Ist die echte micrantha aber auch 
relativ steril, wie es fast scheint, so läge hier wieder einer jener inter- 
essanten Fälle von Korrelation sich funktionell vertretender, lebenswich- 
tiger Eigenschaften vor. Der Bastard kann sich tatsächlich nur erhalten, 
weil er die vegetative Vermehrungsform besitzt und tut das auch mit 
größtem Erfolg. 

Es ist bekannt, daß die vegetativ entstandenen Pflanzen schon 
blühen, wenn sie noch recht klein sind, und nach ZACHARIAS sind ihre 
Blüten ‚wesentlich kleiner als die der Mutterpflanze“. (Jüngst berich- 
tete HARIG von Adventivsprossen auf Tomaten, die nach Ausbildung 
weniger kleiner Blätter blühen und fruchten.) Sie sollen auch meist weiß- 
lich, statt blau sein. Eine genauere Untersuchung führte zu interessan- 
tem Ergebnis. 

Brutknospen, die im Herbst 1930 abgetrennt, während des Winters 
in flachen Töpfen in nur wenige Zentimeter tiefem Wasser mäßig warm 
gehalten worden waren und dann in den gleichen Gefäßen im Sommer 
1931 im Victoriahaus frei standen, blühten schon im August 1931 als 
wahre Zwerge (Abb. 1). Die Blüten sind aber nicht nur verkleinert, son- 
dern in Bezug auf Gliederzahl so stark reduziert, wie es sonst bei Nym- 
phaea kaum vorkommt. Die folgende Übersicht gibt die entsprechenden 
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Zahlen bzw. Dimensionen (in Klammern der Zwerg, vgl. dessen Blüte in 
Abb. 2). 


Zahl der „Kelchblätter“. ......... 4 (4) 

Größe der „Kelchblätter“ ......... 72x26 (21x7) mm 
Zahl der Blütenblätter ........2.. 4+6+8 = 18 (4+7=11) 
Zahl der Staubblätter. . . . . . . . . . . 111 (21) 

Zahl der Narbenstrahlen. . . . . . . . . . 23 (8) 

Durchmesser der Narbenscheibe . . . . . . 22 (6) mm 

Länge der längsten Staubblätter . . . . . . 29 (12) mm 
Durchmesser der „normalen“ Pollenkôrner. . 35—38 (32—38) 
Dicke der Blütenblätter . . . . . . . . . . 135—160 (60—65) 
Dimensionen der Epidermiszellen. . . . . . 12 (10) 
Blattdurchmesser. . . . . . . . . . . . . 19 (3,6) cm 

Länge der Stomata . . . . . . . . . . .. 11,2 (10,0) 
Zahl der Stomata. . . . . . . . . . . . . 135—155 (138—151) 


Osmotischer Wert der unterseitigen Epidermis 0,45 (0,35) molar Rohrzucker. 





Abb. 1. Normale und Zwergpflanzen aus Brutknospen von Nymphaea micrantha. 


Bei der Mutterpflanze waren bei 0,425 noch ganz wenige Zellen plas- 
molysiert, bei 0,45 die Hälfte, ein Teil schon über die Grenzplasmolyse 
hinaus; beim Zwerg bei 0,325 nichts; bei 0,35 die Hälfte, bei 0,375 mehr 
als die Hälfte und zum Teil kräftig plasmolysiert. 

Die Längendimensionen der Organe sind beim Zwerg also nur 1/,—1/; 
(nur die Staubblätter sind relativ lang), die flächenförmigen Organe sind 
dicker, das Verhältnis von Blüten- zu Blattgröße ist annähernd gewahrt 
geblieben (ein wenig zugunsten der Blüte verschoben), sämtliche Zell- 
dimensionen sind aber in beiden Fällen fast gleich. Die Minderung der 
Gesamtgröße kommt also durch Verminderung der Zahl, nicht der Größe 
der Einzelzelle zustande, was auch die gleichbleibende relative Zahl der 
Stomata beweist. Die Zahl der Blütenorgane ist erheblich gesunken, und 
zwar nicht durch Verarmung des einzelnen ‚Kreises‘, sondern durch 
Ausfall von Kreisen bzw. Abkürzung der genetischen Blattspirale. In 
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diesem Sinn ist es von besonderem entwicklungsphysiologischen In- 
teresse, daß auch die Karpelle, die ja scheinbar im Wirtel stehen, hier sich 
wie spiralig gestellte Organe verhalten; denn ihre Zahl ist auf fast ein 
Drittel gesunken. Am wenigsten hat die Zahl der Hüllblätter abge- 
nommen: gar nicht die der ,,Kelchblatter‘‘, auf etwas mehr als die Hälfte 
die der Blütenblätter, am stärksten die der Staubblätter, die weniger 
als ein Fünftel beträgt. Die Farbe der Blüten war nur wenig heller blau 
als die der ebenfalls recht hellen Mutterpflanze. 

Der osmotische Wert hat sich annähernd im gleichen Verhältnis ge- 
senkt wie die linearen Dimensionen der Zellen, ist also nicht sehr ver- 
ändert. Dieses wichtige Ergebnis soll hier nicht weiter erörtert werden, 
zumal die beiden Pflanzen nicht unter ganz gleichen Bedingungen 
wuchsen. x 

Bei Kümmerzwergen fand Sıerr die Zellen 
zwar stets kleiner als bei Normalpflanzen, 
doch viel weniger verkleinert als die. Organe 
im ganzen. SACHS und AMELUNG kamen zu 
der Ansicht, daß die Zellen ungefähr gleiche 
Größe behalten, auch wenn die Organgröße 
sehr stark schwankt. Der blühende Zwerg 
von Nymphaea micrantha kann nicht als 
Kümmerform angesehen werden, sondern x 
hier sind es offenbar „innere Bedingungen“ TA ee 
der Blühreife, die er als vegetatives Glied von 
der Mutterpflanze übernommen hat, die im einzelnen noch unbekannt 
sind. Die Reduktion der Zahl homologer Blütenorgane, die allein ver- 
ursacht, daß die Zwergblüte auch abgesehen von der Größe sich von der 
Normalblüte wesentlich unterscheidet, ist von einigem entwicklungs- 
physiologischem Interesse. Auch innerhalb der ganzen Gattung Nym- 
phaea haben die großblütigen Arten im allgemeinen (nicht ausnahms- 
los) auch mehrgliedrige Blüten, vor allem wieder im Androezeum. 














Durchmesser Zahl der 
Nymphaea der 
Blüte Petalen Staubgefäße Karpelle 
tetragona . . . . . 3—7,5 8—17 Etwa 40 4—12 
eo Le. + ER 7—15 12—24 60—120 8—24 
gigantea . . . . . bis 30 18—51 360 —750 12—20 














Die Zwerg- und Normalblüten der micrantha unterscheiden sich also 
bezüglich der Gliederzahl in ganz entsprechender Weise wie die Blüten 
klein- bzw. großblütiger Arten. In beiden Fällen kommen Ernährungs- 
bedingungen im üblichen Sinn nicht in Frage. Der Gedanke, die ge- 
ringere Gliederzahl sei ein Ausdruck der Ärmlichkeit der Blüte, des ge- 
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ringen Materialaufwandes an sich, wäre anthropomorph und unrichtig. 
Angebracht scheint aber folgender Gedanke, der allerdings des Bildhaften 
auch nicht ganz entbehrt. Die ersten Anlagen der Seitenglieder, die 
offenbar in peripheren Zellschichten des Vegetationspunktes entstehen, 
wirken als Attraktionszentren (eventuell auch negativer Art). Die da- 
durch entstehenden Konzentrationsfelder wirken sich anscheinend mehr 
flächenhaft, in den sensiblen Außenschichten des Vegetationspunktes 
aus, wie man aus der Theorie der Blattstellung wahrscheinlich machen 
kann. Sobald die Anlage sich zu entwickeln beginnt, wird sie den ganzen 
Körper des Vegetationspunktes beeinflussen, etwa durch Stoffentzug. 
Da das Volumen mit der dritten Potenz der linearen Dimension abnimmt, 
wird das Verhältnis Volumen zu Oberfläche immer kleiner werden. In- 
folgedessen wird der ganze im Vegetationskegel vorhandene Vorrat an 
„organbildenden Stoffen‘ (dieser Begriff nicht zu eng gefaßt) etwa für 
Mikrosporophylle bei kleineren linearen Dimensionen früher, nach An- 
lage von wenigen homologen Gliedern erschöpft sein bzw. die Be- 
dingungen für Produktion von Gliedern des nächsten Kreises früher ein- 
treten. Bei wenigen homologen Organen und besonders bei sehr rascher 
Aufeinanderfolge der Anlage (also in Wirteln und Pseudowirteln) dürfte 
danach die lineare Größe keine erhebliche Rolle auf die Zahl der homo- 
logen Organe ausüben, wie es bei Blüten von Kümmerformen tatsächlich 
oft der Fall ist (festgestellt z. B. bei Perianthblättern von Ranunculus 
und Anemone-Arten im Gegensatz zu dem vielzähligen Androezeum). 

Will man die dritte Dimension heranziehen, so wäre zu bedenken, daß 
in dem weniger zellreichen Vegetationspunkt einer kleinen Blüte eine 
Zellschicht, z. B. das Hypoderm, einen prozentual wesentlich größeren 
Raum einnimmt als in dem einer großen. Man könnte diese Hypothese 
weiter spinnen, doch mag es hier genügen festzustellen, daß die Ver- 
schiebung des Verhältnisses von Volum zu Oberfläche das kausalana- 
lytische Moment für Erklärung der Reduktion der Gliederzahl enthalten 
dürfte. Für Sproßvegetationspunkte liegen die Verhältnisse etwas an- 
ders, da es sich hier um Achsen nicht scharf begrenzten Wachstums 
handelt. 


Physiologische Eigentümlichkeiten des Blütenstiels 
und der Entfaltung. 

Von allzu extremen Wassertiefen abgesehen, wachsen die Blatt- und 
Blütenstiele von Nymphaea alba und ähnlichen Arten solange, bis das 
Blatt bzw. die Blüte in den Wasserspiegel zu liegen kommt. Erreicht 
die Spitze also die Wasseroberfläche, so wird das Längenwachstum ge- 
hemmt, zum Teil freilich nicht ganz, wie man am Auseinanderschieben 
der Blätter etwa von Victoria regia sehen kann, die allerdings vielfach in 
unnatürlich seichtem Wasser kultiviert werden dürfte. Für die Blüten- 
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stiele der untersuchten tropischen Seerosen gilt das nicht, denn hier wird 
die Knospe auf alle Fälle ein Stück über die Wasseroberfläche emporge- 
hoben bevor das Wachstum erlischt. Die Ursache dieser Wachstums- 
hemmung steht noch nicht sicher fest; während sich manche Autoren 
mit mehr teleologischen Erklärungen zufrieden geben, die die Tatsache 
nur umschreiben, hat KARSTEN bei einigen Schwimmblättern ange- 
nommen, daß die Einwirkung des Sauerstoffs der Atmosphäre auf das 
auftauchende Organ entscheidend sei. 

Bei den Blütenknospen der Seerosen ist die Sachlage aber kompli- 
zierter, wie folgender überraschender Versuch mit Nymphaea micrantha 
zeigt. Die Blüten dieser Art stehen etwa 25 cm über dem Wasserspiegel. 





Tr 


Abb. 3. Nymphaea micrantha in zu seichtem Wasser. Zu beachten das Fortschieben der jungen 
Knospe am Wasserspiegel durch Krümmung der Blütenstiele. 


Die Pflanze wuchs in seichtem Wasser (etwa 10 cm). Ganz allgemein 
haben die ganz jungen Blütenstiele, auch bevor die Knospenspitze die 
Oberfläche erreicht, eine ganz leichte S-förmige Krümmung nach außen. 
Ist das Wasser tief genug, so wachsen die Stiele ziemlich gerade durch 
den Wasserspiegel hindurch, bis die Knosp« hoch genug steht. Ist das 
Wasser sehr flach, kommen also die Knospen in zu jungem Stadium in 
die Luft, so wird nicht das Wachstum eingestellt, sondern es ändert sich 
die Richtung des Knospenstiels. Die Krümmung nach außen wird an der 
Basis immer stärker, das Ende mit der Knospe richtet sich schief auf, der 
Stiel wächst stark in die Länge, so daß er schließlich zum größten Teil an- 
nähernd horizontal, bei sehr seichtem Wasser im Mittelstück nach vorn 
abschüssig liegt. Eigenartig dabei ist, daß die Knospenspitze stets am 
Wasserspiegel entlang geführt wird, d.h. ein klein wenig daraus hervor- 
ragt (Abb. 3). Es sieht ganz so aus, als ob die Knospenspitze Perzeptions- 
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organ für einen Reiz „Luft in zu frühem Zustand‘‘ wäre. Ist der Stiel 
so genügend lang, die Knospe genügend alt geworden, so gleicht sich die 
Krümmung an der Basis etwas aus, der Stiel wird im Bogen schräg hoch- 
gehoben, ohne in den Basalteilen je auch nur annähernd vertikal zu wer- 
den, die oberen Teile, besonders unter der Knospe, rücken durch offenbar 
negativ geotrope Reaktion annähernd in die Vertikale, und die Blüte ent- 
faltet sich. CoNARD beschreibt kurz ganz ähnliches für Nymphaea flavo- 
virens. 

Trotzdem dem Augenschein nach diese ‚Nebenfunktion‘‘ der 
Knospenspitze, die freilich im einzelnen etwas schwer verständlich sein 
dürfte, sehr nahe liegt, und Karstens Theorie sinngemäß angewendet 
werden könnte, ergibt der Versuch doch etwas anderes. Wenn man näm- 
lich über einzelne Knospen zu seicht stehender micrantha- Pflanzen dann, 
wenn sie noch ganz kurz und gerade sind, freischwebend ein umgekehrtes, 
mit Wasser gefülltes Becherglas stülpt, so müßte nun eigentlich dieser 
Blütenstiel gerade weiter wachsen, denn er für sich hat ja genügende 
Wassertiefe. Das tut er aber nicht, sondern er verhält sich fast genau so, 
wie wenn das Becherglas gar nicht da wäre. Er wächst wie beschrieben 
horizontal oder schräg weiter, wenn man nur durch Verschieben des 
Becherglases eine mechanische Hemmung vermeidet. Auch Überdecken 
der Knospe mit einem kleinen, wassergefüllten Zylinderglas, das auf zwei 
Korkflössen frei beweglich schwimmt bzw. zwischen diesen an einer 
Drahtbrücke hängt, führt zum nämlichen Ergebnis wie der Becherglas- 
versuch. 

Es gibt für dieses merkwürdige Verhalten zunächst nur die Erklärung, 
daß das Verhalten des einzelnen Knospenstiels nicht vorwiegend von 
seinen eigenen ,,Empfindungen“, sondern von der physiologischen Stim- 
mung der ganzen Pflanze geregelt wird. Gewisse Parallelen ergeben sich 
zur berühmten Frage der Regulierung der Tiefenlage von Rhizomen, die 
auch einstweilen kausal nicht genügend geklärt erscheint. 

Das Streckungswachstum des Knospenstiels ist nicht auf einzelne 
Teile beschränkt, doch verlängert sich von der Zeit des Auftauchens der 
Knospe an das oberste Stück am erheblichsten (gemessen bei pensyl- 
vania und citrina). Montiert man Blütenstiele am 1. Tag des Aufgehens 
so in einer kurzen Glasröhre, daß sie nahe der Basis etwas schräg festge- 
halten werden, so hebt sich im Laufe von 4—5 Stunden das Knospenende 
vom Knospenansatz her beginnend solange, bis die Knospe senkrecht 
steht. Die Bewegung erfolgt in der Vertikalen, geschieht auch im Dun- 
keln und ist sicherlich eine gewöhnliche geotrope Aufkrümmung. Dreht 
man nun um 180° um die Längsachse der festgehaltenen Basis, so erfolgt 
wieder allmählich die bogige Aufrichtung. Je länger man den Versuch 
fortsetzt bzw. je ältere Blütenstiele man nimmt, desto langsamer und un- 
vollständiger geht die Reaktion vor sich. Daß das nicht einfach durch 
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Aufhören der Wachstumsfähigkeit erfolgt, zeigt sich daran, daß nun- 
mehr in der Nähe der Basis eine scharfe Abwärtskrümmung eintritt, die 
an und für sich die Blüte nach unten führt. Doch reagiert das oberste 
Drittel noch negativ geotrop, die Knospe wird nach Maßgabe der durch 
die Basalkrümmung hervorgerufenen Senkung gehoben, so daß schließ- 
lich eine außerordentlich scharfe S-Krümmung erreicht wird, mit engem 
und starkem Bogenstück unter der Knospe. Schließlich kann fast der 
ganze Blütenstiel positiv geotrop reagieren, d. h. die positiv geotrope 
Stimmung breitet sich immer mehr nach vorn aus. 

Im normalen Verlauf an der Pflanze ereignet sich ganz ähnliches. 
Am letzten Tag der Blütezeit (nicht immer ganz regelmäßig) erfolgen 
die Basalkrümmungen nach unten und die dadurch bedingte Aufkrüm- 
mung der Blüte. So wird schließlich die Blüte, die oft in diesem Stadium 
noch mehr weniger geöffnet ist und selbst noch das periodische Öffnen 
und Schließen beschränkt durchführen kann, aufrecht ins Wasser ver- 
senkt. In diesem Stadium kommen noch Torsionen dazu, so daß die wei- 
tere Bewegung unter Wasser nicht mehr allein in der Vertikalen erfolgt. 
Nach CoNARD werden alle diese Bewegungen beschleunigt und präzisiert, 
wenn wenigstens ein Teil der Samenanlagen befruchtet wurde, was zu be- 
obachten ich aus äußerlichen Gründen wenig Gelegenheit hatte. 

Der Blütenstiel der tropischen, über Wasser blühenden Seerosen ist 
also ein sehr eigentümlich reagierendes Organ mit wiederholter Ver- 
änderung seiner Reizstimmung. Diese Dinge wurden hier deshalb er- 
örtert, weil bei einer Art, Nymphaea gigantea, die Umstimmung oder 
besser die Tendenz zu verschiedenem Längenwachstum verschiedener 
Flanken und damit Krümmung nicht nur einmalig im Gefolge der fort- 
schreitenden Anthese eintritt, sondern tagtäglich als Begleiterscheinung 
des periodischen Öffnens und Schließens der Blüte und zu anscheinend 
wenig beachteten, sehr auffälligen ‚‚nyktinastischen‘‘ Bewegungen führt. 

Die Pflanzen standen in ungefähr 30 cm tiefem Wasser, die Blüten 
40—45 cm über Wasser, auf meist ein wenig schrägen, aber geraden 
Stielen, höchstens mit schwacher Senkrechtkrümmung des apikalen 
Endes, wenigstens unter Tags. Gegen Abend aber, oft schon bevor die 
Blüte ganz geschlossen ist, beginnen die Blütenstiele sich zu krümmen, 
nicht nur in einer Ebene und einmalig, sondern die Knospe wird in kom- 
plizierten Raumkurven zunächst fast pendelnd herumgeführt, worauf 
meist in den letzten Tagesstunden eine Krümmungstendenz die Ober- 
hand erhält, ziemlich rasch zu einem sehr starken Ausschlag führt, der 
sich ebenso rasch wieder ausgleicht. Hierauf pendelt der Stiel noch ein 
wenig um die Ausgangslage, um schon lange vor Dämmerung in diese 
einzurücken und zur Ruhe zu kommen. Es ist vorgekommen, daß im 
Maximum der Senkung die Knospe fast den Wasserspiegel erreichte, ja 
bei Blütenstielen, die durch überlagernde Victoria-Blätter stark ver- 
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krümmt waren, konnte die nächtliche Bewegung sogar zu vorüber- 
gehendem Eintauchen führen (Abb. 4). 

Diese Bewegung ist von Interesse vor allem im Hinblick auf drei Ge- 
sichtspunkte: Sie ist eine wiederholte, wenn man will, wiederholt voraus- 
genommene Entfaltungsbewegung, hier der Postfloration und anschei- 
nend unter den Nymphaeen einzig, wenigstens wenn man von den kleinen 
dauernden Nutationen der anderen Arten absieht. Es dürfte unmöglich 
sein für sie eine Zweckdeutung zu erfinden. Sie ist in ihren absoluten 
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Abb. 4. Nächtliche Nutation der Blütenstiele von Nymphaea gigantea. Jeweils von zwei zueinander 
senkrechten Ebenen aus betrachtet. (Die Blüte ist rechts weggelassen.) 1/» natürlicher Größe. 


Ausmaßen mit die größte Blütenbewegung, die überhaupt bekannt ist; 
können doch die extremen Lagen der Knospe im Raum innerhalb we- 
niger Stunden um mehr als !/, m voneinander entfernt sein. 

Die Riesenblüten der gigantea zeigen noch eine auffallende Erschei- 
nung. Wie alle Seerosenblüten sind sie im Bauplan nicht völlig radiär- 
symmetrisch, sondern im äußersten vierblättrigen Hüllblattkreis bilate- 
ral-symmetrisch, da ein Hüllblatt mit beiden Rändern übergreift, das 
gegenüberstehende an beiden Rändern überdeckt wird. Das macht sich 
hier bei der ersten Knospenentfaltung dadurch bemerkbar, daß nicht nur 
das äußerste Hüllblatt zuerst nach außen sich bewegt, sondern die ganze 
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Blüte, wenigstens die äußeren Petalkreise sich früher entfalten, so daß 
das Aufblühen durchaus einseitig erfolgt (Abb. 5). Die Mehrzahl der 
Blütenblätter schließen sich aber auch dann nach oben fest zusammen, 
wenn der äußerste Petalkreis sich schon weit entfaltet hat. Die Spitzen 
dieser Blätter sind zum großen Teil einseitig tief eingebuchtet und dicht 
aufeinander gelegt, zum Teil auch gefaltet. Dem Öffnungsbestreben 





Abb. 5. Nmphaea gigantea. Aufblühend. 


können sie daher, rein mechanisch gehemmt, nicht nachgeben. Nach 
einiger Zeit aber, z. B. einmal 25 Min. nach Entfaltungsbeginn, wird der 
Widerstand überwunden, und die Blüte öffnet sich explosiv, was bei ihrer 
Größe ein eigenartiger Anblick ist. 


Die periodischen Blütenbewegungen. 

Die Nymphaeen führen sehr auffällige tagesrhythmische Öffnungs- 
und Schließbewegungen aus. Die Zeit des Öffnens und Schließens ist 
zum großen Teil artspezifisch. Nymphaea Lotus und rubra sind die ganze 
Nacht bis spät in den folgenden Vormittag hinein offen, omarana (ein 
komplizierter Bastard aus der Lotus-Gruppe) öffnet sich etwas früher 
und schließt sich später, die seltenen Arten der Hydrocallis-Gruppe 
blühen nur während einiger Nachtstunden. Die übrigen sind Tagblüher 
(vgl. ConARD). 

Die Zusammenfassung über Nymphaea alba von Ross (1917) lautet: 
„Die Blüten öffnen sich bei gutem Wetter um 7 Uhr morgens und 
schließen sich gegen 4 oder 5 Uhr abends, so daß die Fortpflanzungs- 
organe nachts und meist auch bei schlechtem Wetter... . . geschützt 
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sind.‘ Dann wird gesagt, daß sich in manchen Fällen die Blüten nur halb 
öffnen, und daß bei plötzlich eintretendem Regen die Blüten ziemlich 
lang offen bleiben. Einiges Weitere, z. B. Beobachtungen von Kerner, 
findet man bei CONARD zusammengestellt. Hier wird auch angegeben, 
daß die Blütenbewegungen tropischer Formen bei tiefer Temperatur sehr 
unregelmäßig werden. STOPPEL hat mit Nymphaea nur probeweise ge- 
arbeitet. Unsere Kenntnisse sind also höchst dürftig. 

Die Angaben über das Verhalten abgeschnittener offener Blüten bei 
plötzlicher Verdunkelung sind gleichfalls spärlich und widersprechend. 
Während sich alba bei plötzlichem Eintritt von schlechtem Wetter sehr 
langsam oder gar nicht schließen soll, wird angegeben, daß sich tropische 
Tagblüher beim Verdunkeln sofort schließen, um sich allerdings am 
nächsten Morgen wieder zu öffnen, während mexicana beim Abschneiden 
überhaupt sich für immer schließt. 

Es waren alle Vorkehrungen zu genauer Untersuchung dieser Ver- 
hältnisse getroffen; doch ließ der plötzliche Einbruch einer kalten 
Schlechtwötterperiode aus systematischen Experimenten etwas anderes 
werden, nämlich lediglich die Beobachtung eines allerdings großartigen 
Naturexperimentes. Die Lotus- und Castalia-Gruppe sollen hier zu- 
nächst außer Betracht beiben. Auch sonst blieben bei dieser Sachlage 
viele Wünsche unerfüllt. Doch konnte die Hauptfrage nach der ,,Ur- 
sache‘‘ der periodischen Blütenbewegung wenigstens dem Wesen nach 
eindeutig gelöst werden. 

Die Frage ist : Sind die Bewegungen unmittelbare Folgen der Schwan- 
kungen von Außenfaktoren, wie das etwa bei Blüten, die auf jeden Wol- 
kenschatten reagieren, zum Teil der Fall ist? Wieweit kommen Nach- 
wirkungen in Betracht? Ist die Bewegung nach Umfang und absoluter 
zeitlicher Fixierung rein autonom? Letzteres ist höchst unwahrschein- 
lich, Nachwirkungen sind sehr wahrscheinlich. 

Junge offene Blüten von Nymphaea pensylvania, die am kräftigsten 
war, und von deram meisten Material zur Verfügung stand, wurden im 
Vietoriahaus in einem großen Blechkasten verdunkelt. Sie waren, da sie 
auf Glasplatten in Glasgefäßen montiert wurden, auch elektrisch weit- 
gehend isoliert. Beobachtet wurde zu geeignet gewählten Zeiten bei 
schwächstem roten Licht unter Einhaltung aller Vorsichtsmaßregeln. 
Die Temperatur schwankte in dem stark geheizten Hause bei der trüben 
Witterung wenig, insbesondere nur aperiodisch. Die Blüten schlossen sich 
nach Überführung ins Dauerdunkel nicht, oder es trat höchstens eine 
ephemere, ganz unbedeutende Schließungsbewegung ein. Das Öffnen 
und Schließen erfolgte weiterhin 3 volle Tage lang in fast gleichem Rhyth- 
mus und mit kaum geschwächter Intensität. Wenn man nicht an absolute 
Autonomie denken will, wozu kein Grund vorliegt, so ist damit eine ganz 
unerwartet starke Nachwirkung bewiesen. Es war auch beachtet worden, 
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die Beobachtungen in bestimmter Weise unregelmäßig erfolgen zu lassen, 
um dem Einwurf zu begegnen, die schwache Belichtung bei der Beob- 
achtung usw. hätte den Rhythmus bestimmt, eine Vorsicht, die sich 
durch die später erschienene Arbeit von Bünnme über Phaseolus- 
Primärblätter als angebracht erwies. 

Damit war bewiesen, daß frühere Periodizität der Außenfaktoren, die 
schon im Knospenstadium einwirkte, lange und kräftig nachwirkte. Ge- 
rade aus diesem Grunde mußten aber genau kontrollierbare Umkehrungs- 
versuche usw. unterbleiben, da sich die Nymphaeen wegen ihrer Lebens- 
form und Größe sehr schlecht für.Übertragung ins Dunkelzimmer eignen, 
und Versuche mit abgeschnittenen Blüten für langfristige Beobachtungen 
ungünstig sind. Am Standort im Garten bzw. Gewächshaus hätte nur bei 
sehr gutem, gleichheitlichem Sommerwetter mit Aussicht auf Erfolg ge- 
arbeitet werden können. 





Abb. 6. Nymphaea colorata. Oben: die Öffnungs- und Schließbewegungen der Blüten. Basislinie : 

Blüten geschlossen. Erhebung der Kurve: Öffnung der Blüten. Die gestrichelte Kurve bezieht 

sich auf sehr alte Blüten, die ausgezogene auf jüngere. Unten: Maxima und Minima des Tem- 

peraturganges, willkürlich auf 12h bzw. 24h gelegt. Die senkrechten Linien sind die Datumgrenzen. 
Links: Temperaturgrade. Unten: Daten der Untersuchungstage im August 1981. 


Daß als induzierender Faktor das Licht die Hauptrolle spielt, nicht 
die Temperatur, war von vornherein wahrscheinlich. Nach Möglichkeit 
bewiesen wurde es durch die Tatsache, daß im warmen Gewächshaus 
auch nach 12tagiger Dauer von trübem Wetter, wodurch die hohe In- 
solationstemperatur während des Tages wegfiel, die tagesrhythmischen 
Bewegungen normal weitergingen, allerdings oft etwas geschwächt und 
unregelmäßig durch den schlechten Gesamtzustand dieser lichtliebenden 
Gewächse. Nicht aufgeklärt wurde, ob der Schluß am Abend von der 
Lichtabnahme induziert, oder, wie auch in anderen Fällen, als späte 
Reaktion auf die morgenliche Lichtzunahme zu deuten ist. Das hätte 
wegen der langen Nachwirkung der ganzen Induktion experimentelle 
Maßnahmen gefordert, die bei der gegebenen Sachlage nicht durchzu- 
führen waren. 

Dagegen führte die ab 7. August (vgl. Abb. 6) einsetzende kalte 
Schlechtwetterperiode zu einem interessanten Ergebnis. Unten sind die 
Temperaturmaxima und -minima eines jeden Tages eingetragen, will- 
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kürlich auf Mittag bzw. Mitternacht verlegt. Ich schulde dem Institut 
für Pflanzenbau für diese Angaben besten Dank. Man sieht, daß ab 
7. August fast tropisches sonniges Wetter einer (nahezu sonnenlosen) 
kalten Periode Platz machte. Oben ist das Verhalten von Nymphaea 
colorata schematisch dargestellt. Hebung der Kurve bedeutet Öffnen der 
Blüte, Senken deren Schluß. Nicht vollständige Öffnung wird durch ent- 
sprechend niedrigere Kurventeile dargestellt. Bis zum 7. August ein- 
schließlich benahmen sich die Blüten normal, am 8. August öffnen sie 
sich nicht mehr ganz und zwar etwas später, sind aber noch tief in die 
Nacht hinein offen. Die genaue Betrachtung der Kurve von da ab zeigt, 
daß sie zwar im üblichen Sinn unregelmäßig geworden ist, aber nicht in 
unverständlicher Weise. Es verlängern sich im wesentlichen die Reak- 
tionszeiten, sowohl zwischen Sonnenaufgang und Öffnung, als auch 
zwischen Öffnung und Schließen. Am: 11. August fallen die doppelt ver- 
spätete Schließzeit und einfach verspätete Öffnungszeit fast zusammen, 
vor allem wegen der verlängerten Phase des Offenstehens. So läßt sich 
die ganze Kurve wenigstens in den wesentlichsten Teilen verstehen unter 
Annahme des Fortbestehens der Nachwirkung früherer Periodizität, aber 
Verlängerung der Periode, was nicht wundernimmt, da es sich um einen 
biologischen Vorgang handelt, der mit sinkender Temperatur sich ver- 
langsamt. Es handelt sich dem Wesen nach um die gleiche Abhängigkeit, 
die BÜNNING jüngst für die Dauer der Schwingungsbewegung von 
Bohnenprimärblättern von der Temperatur feststellte. 

Das Ergebnis ist insofern einem günstigen Zufall zu verdanken, 
als Nymphaea colorata, die in einem schwach geheizten Wasserbecken 
im Freien wuchs, in Bezug auf ihr Wärmebedürfnis gerade die er- 
wünschte Mitte einhielt zwischen starker Beeinflussung durch den ge- 
gebenen Temperaturabfall und zu starker Schädigung. Bemerkenswert 
ist weiter, daß die Reaktionen ganz alter Blüten (gestrichelte Linien) 
von denen junger zeitlich erheblich abweichen. Es handelt sich dabei um 
Blüten, die bereits unterzutauchen beginnen, was bei der niederen Tem- 
peratur ebenfalls nur recht allmählich erfolgt. Solche Blüten verhalten 
sich schon unter normalen Bedingungen abweichend und ungleich. Die 
schwache Temperaturerhöhung ab 14. August verbessert die Reaktion 
sofort erheblich, und zwar ist interessant, daß jetzt die Bewegungen bei 
einem Wärmegrad fast normal erfolgen, der am 8. August als Übergangs- 
tag von heißer zu kalter Witterung schon erhebliche Verzögerung be- 
wirkte. Man könnte sagen, die Knospen hätten sich mittlerweile ein 
wenig akklimatisiert. 

Die Verschiebung führte vom 10.—13. August dazu, daß aus einem 
ausgesprochenen Tagblüher ein Nachtblüher geworden war. Es war 
jedenfalls ein merkwürdiger Anblick, mitten in kalten Regennächten diese 
empfindlichen Tropenblüten dauernd offen zu finden. Ökologisch läßt 
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sich das wohl kaum auswerten, denn vermutlich lassen es die natürlichen 
Standortsverhältnisse wenigstens am Tag nicht zu derartigen Tempe- 
raturverhältnissen kommen. 

Das Verhalten der anderen Arten sei hier nicht geschildert. Es würde 
sich nichts Neues daraus ergeben. Zum Teil standen in der fraglichen Zeit 
zu wenig Blüten zur Verfügung, zum Teil wirkte die niedrige Temperatur 
so stark hemmend, daß die Beobachtung unsicher wurde. Man fand aber 
z. B. Nymphaea citrina in den kalten Nächten vom 10.—12. August eben- 
falls zum Nachtblüher umgewandelt. Die Exemplare innerhalb des 
Vietoriahauses verhielten sich die-ganze Zeit über ziemlich normal, wenn 
auch offenbar die schwache Belichtung und zum Teil auch die erniedrigte 
Tagestemperatur die Bewegungen in ihren Ausmaßen etwas schwächte 
und verzögerte. 


Die Übertragung des Pollens. 

Die Blüten der Nymphaeen lassen durch Größe, Farbe und oft auch 
Duft vermuten, daß Tiere die Pollenübertragung besorgen. Wenn auch 
nur am natürlichen Standort die Einzelheiten ganz klar erkannt werden 
könnten, so ließ sich doch das Wesentliche an den kultivierten Pflanzen 
ermitteln. Die morphologischen Verhältnisse werden nur soweit berück- 
sichtigt, als unbedingt zum Verständnis des Bestäubungsvorganges not- 
wendig erscheint. 

Es lassen sich zwei Typen unterscheiden, die ökologisch ähnlich, aber 
morphologisch wesentlich verschieden sind. Wir nennen den ersten nach 
der am eingehendsten beobachteten Art citrina-Typ, welchem wohl alle 
Brachyceras-Spezies angehören. Der zweite Typ ist der gigantea-Typ 
(Sektion Anecphya). 

Die Blütenknospen der Brachyceras-Arten öffnen sich erstmalig meist 
in den letzten Vormittagsstunden, also später als die schon am Vortag 
offen gestandenen Blüten. Gewöhnlich gehen sie etwas weniger weit auf 
als an den folgenden Tagen, doch ist bei gutem Wetter der Unterschied 
nicht immer erheblich. Die Schließbewegung setzt gewöhnlich, nicht 
immer, etwas früher (bis zu 1 Stunde) verfrüht ein, auch dann, wenn die 
erste Öffnung erst am frühen Nachmittag erfolgte. Die Induktion dazu 
muß schon im Knospenstadium erfolgen. Die Vorgänge seien an Hand 
der Abb. 7 kurz dargestellt, die sich auf Nymphaea pensylvania beziehen. 

Die Staubgefäße der erstmals mehr oder minder voll geöffneten Blüte 
stehen, gewöhnlich eigenartigerweise zu radialen Gruppen vereinigt, steil 
aufrecht, die Pollensäcke sind noch geschlossen. Die gesamte Oberfläche, 
einschließlich der eigenartigen, fingerförmigen sterilen Fortsätze, ist 
völlig glatt und matt glänzend. Man kann nach der Knortschen Ab- 
klatschprobe auf einem trockenen Glas leicht einen dünnen fettigen 
Überzug feststellen. Am Grunde des von den Staubgefäßen gebildeten 
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senkrechten Schachtes, dessen ganzen Boden einnehmend, liegt die Nar- 
benscheibe, deren Fortsätze sich dicht an die innersten Staubgefäße an- 
legen oder sich dazwischen schieben. Diese Narbenstrahlen sind erheb- 
lich nach oben und außen umgebogen, so daß eine ziemlich tiefe Schüssel 
entsteht (man vergleiche Abb. 9, citrina darstellend). Sie ist völlig ange- 








Abb. 7. Nymph hybr. i Oben: Längsschnitte im weiblichen (links) bzw. männ- 
lichen (rechts) Stadium. Unten links: weibliches Stadium von oben. Unten rechts: N; ymphaea 
citrina in fortgeschrittenem männlichen Stadium. 


füllt mit wässeriger Flüssigkeit, im wesentlichen verdünnter Glykose- 
lösung (1—2%), die sich zuweilen als eine Art Meniskus über den Rand 
emporwölbt, gelegentlich auch infolge Überfülle zwischen die Filament- 
basen abfließt. In der Mitte der Narbenschüssel erhebt sich ein ansehn- 
licher abgerundeter Kegel. 

Wenn die Blüte am zweiten Morgen sich öffnet, machen die Staubge- 
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fäße diese Bewegung nach auswärts nicht mit, sondern bleiben zu einem 
dichten, kegeligen Gebilde vereinigt, das die Narbe völlig überdeckt. 
Mehr als Worte sagt über Einzelheiten Abb. 7 rechts oben, die leider 
erst am Spätnachmittag aufgenommen wurde, so daß die Öffnung der 
Petalen zu gering erscheint, während der Androezeumkegel den ganzen 
Tag über unverändert blieb. Die Staubgefäße bewegen sich nun im 
Laufe der ganzen Blütezeit sukzessive langsam nach außen. Am 2. Tag 
der Anthese sind es deren oft nur vereinzelte. Ungefähr mit Beginn der 
Auswärtsbewegung öffnen sich die sehr langen Pollensäcke, erst die 
äußeren von oben nach unten, ‘dann, meist kurz vor Einrücken in die 
Endlage auch die inneren 
(nicht selten sind sie auch 
nach Beendigung der Aus- 
wärtsbewegung noch ge- 
schlossen). Bei der Öff- 
nung schlagen sich die mit 
sehr entwickelter Faser- 
schicht ausgestatteten in- 
neren Teile der Antheren- 
wände völlig um (Abb. 8), 
wobeidas Übergangsstück 
von geschlossener zu völ- 
lig geöffneter Anthere nur 
ganz kurz ist. Sehr oft ist 
die Anthese beendet, be- 
vor die innersten Staub- 


gefäße sich nach außen 
Se ee eq 
Bei der Funktionsbe- inneres StaubgefäB); Nymphaea gigantea geschlossen und ge- 
trachtun g geh en wir aus öffnet (unten ke en gedreht. Alles 
von Blüten, die schon 
mindestens den 2. Tag offen stehen. Die Insekten, von Farbe und Duft 
angezogen, landen auf den speichenförmig, dicht nebeneinander stehen- 
den Staubgefäßen (vgl. besonders Abb.7 unten rechts). Die Pollensäcke, 
auch die inneren, sind geöffnet. Der Pollen der letzteren liegt, infolge der 
Umkrempelung der Antherenwände, wobei der ganze Inhalt des Pollen- 
sackes mitgenommen wird, geradezu auf einem Grat und muß von jedem 
darüber laufenden Insekt unbedingt abgestreift werden. Auch der Pollen 
der äußeren Lokuli liegt frei. Er hat aber seine Aufgabe zum Teil schon 
erledigt. Denn da sich die Pollensäcke schon öffnen, wenn das Staub- 
gefäß seine Entfaltungsbewegung noch nicht vollendet hat, so liegt er 
nach Öffnung zum großen Teil frei auf den Rändern der Außenseite des 
Staubgefäßes. Dadurch wird sichergestellt, daß sich ein Insekt nicht nur 























Th. Schmucker: Physiologische und ökologische Untersuchungen 


auf seiner Bauchseite und der in Bezug auf die Blütenachse nach außen 
gekehrte Seitenflanke gründlich mit Pollen bepudert, sondern selbst bei 
flüchtigem Besuch (ohne Kehrtwendung) auch an der anderen Seiten- 
flanke und zum Teil von oben, also möglichst vielseitig. Der Verlauf der 
Pollensacköffnung ist also durchaus zweckmäßig. Da Nektar fehlt oder 
besser, da die Nektar aussondernde Narbenfläche jetzt unzugänglich ist, 
können die Blüten in diesem Stadium als ,,Pollenblumen“ bezeichnet 
werden. 

Gelangt nun das pollenbeladene Insekt auf eine Blüte, die sich an 
diesem Tage erstmals geöffnet hat, so findet es dort andere Verhältnisse. 


2 


Abb. 9. Blütenlängsschnitte von Nymphaea citrina. Links weibliches, rechts männliches Stadium. 
(Punktiert: Nektar.) 











Zwar im großen ganzen sieht die Blüte ähnlich aus, aber mit entscheiden- 
dem Unterschied. Die Staubgefäße sind steil gestellt, ihre Oberfläche 
völlig glatt, da auch die rauhen Ränder der geöffneten Antherenwände 
fehlen, die einzelnen Staubgefäße schließen ihrer Größe nach geordnet so 
zusammen, daß ihre Spitzen oben steile, unten sogar übersteile Flächen 
einnehmen, alles ist völlig gerundet und grifflos und außerdem mit jener 
Gleitsubstanz überzogen, deren Wirksamkeit KNOLL uns zu verstehen 
gelehrt hat. Infolgedessen stürzt das Insekt mit größter Sicherheit ab, 
in den Nektarsee über der Narbenfläche hinein. Ein Entrinnen gibt es 
nicht, auch abgesehen von dem Einfluß der Benässung. Die Gefangenen 
machen einige Zeit alle Anstrengungen an den Wänden hochzukommen, 
was nicht gelingt, und dabei streifen sie den Pollen ab, teils durch Reiben 
ihrer eigenen Körperteile aneinander wie an der Narbenfläche, letzteres 
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wenn der See nicht zu tief, die Insekten nicht zu klein sind. Der Pollen 
(vgl. später) sinkt sofort unter und hat sein Ziel erreicht. Am Abend 
schließen sich die Antheren für mehrere Tage oder für immer zum Kegel 
zusammen, so daß späterhin eine Befreiung schon dadurch unmöglich 
wird. Kurze Angaben über diese Verhältnisse findet man bei CoNARD 
und in Knutus Handbuch. 

Wir tragen einige Einzelheiten nach. Die Flüssigkeitsmenge, die die 
Narbe ausscheidet, ist sehr groß. Eine einzige Blüte von pensylvania 
kann über 2 ccm davon enthalten. Am 1. Tag, also im weiblichen Sta- 
dium, enthalten also die Blüten dieser tropischen Seerosen, die man viel- 
fach als ,, Pollenbliiten“‘ bezeichnet hat, Nektar in so großen Mengen, wie 
sie sehr selten vorkommen. Ob man diese Flüssigkeit allerdings als Nek- 
tar bezeichnen will, ist Geschmackssache, da seine Konzentration an 
Zucker unterhalb der Geschmacksschwelle z. B. von Bienen liegt und ihre 
Funktion völlig andersartig ist. 

Der Nektar findet sich schon in der unentfalteten Knospe. Man 
könnte annehmen, daß er von dem zentralen Kegel auf der Narbenscheibe 
abgesondert wird. Dieser Kegel, der in der sehr jungen Knospe als fast 
kugeliges Gebilde einen ganz unverhältnismäßig großen Raum einnimmt, 
weist im Längsschnitt ein geradezu ideal ,,springbrunnen‘‘artiges Zell- 
netz auf. Weder in Bezug auf Gefäßbündelversorgung noch Epidermis- 
beschaffenheit noch sonstige anatomische Eigenheiten konnten sichere 
Kriterien für seine Hydathodeneigenschaft gefunden werden. Zu direkter 
Verfolgung der Nektarausscheidung konnte zu wenig Material geopfert 
werden. Immerhin wurde an abgeschnittenen Blüten, aus denen man 
gegen Mittag ihren ganzen Nektarvorrat abgesogen, die Narbenfläche 
schonend trocken gelegt hatte, beobachtet, daß Flüssigkeitstrôpfchen in 
großer Zahl an den Narbenpapillen, nicht am Zentralkegel erschienen. 
Es bleibt aber unsicher, ob nicht an der intakten Pflanze etwa durch den 
Wurzeldruck oder ähnliches die Hauptmenge durch den Zentralkegel aus- 
geschieden wird. Außer dem zu dieser Theorie verlockenden äußeren 
Anblick des sonst funktionslosen Gebildes gibt es dazu keine Anhalts- 
punkte. Auch die Annahme, daß die Pollenschläuche durch diesen Kegel 
nach unten wachsen, ist falsch ; sie wachsen direkt vom Boden der Nar- 
benscheibe nach abwärts zur Fruchtknotenhöhle. 

Was aus dem Nektar am 2. Tag wird, konnte gleichfalls aus Material- 
mangel nicht eindeutig festgestellt werden. Unrichtig ist die Behauptung, 
am zweiten Anthesetag sei nichts mehr davon vorhanden. Er ist in fast 
gleicher Menge da, aber liegt jetzt verdeckt. Dann geht seine Menge 
ziemlich rasch zurück, obwohl noch gegen Schluß einer 5tägigen Anthese 
erhebliche Reste vorhanden sein können. Ob der Schwund lediglich 
durch Verdunsten oder durch Rücksaugung erfolgt, wurde nicht unter- 
sucht. In einzelnen Fällen zeigte sich, daß die Aufkriimmung der Nar- 
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benstrahlen schließlich abnahm und der Nektar dann seinen Weg zwi- 
schen ihnen und den Filamentbasen nach außen fand, wo er zweifellos 
verdunstete, schneller als in dem ziemlich dicht abgeschlossenen Narben- 
raum. 

Der Polien, über den später noch Genaueres gesagt werden wird, ist 
mäßig klebrig, so daß er in feinen Flocken lose zusammenhaftet und an 
festen Gegenständen, wie einer Nadelspitze, nur ziemlich lose hängen- 
bleibt. Die einzelnen Körner sind glatt, voll turgeszent fast kugelig, bei 
leichtem Austrocknen, also normal in der Blüte, aber geschrumpft bis zu 
recht flachen, brotlaibartigen Gebilden mit abgerundeter Furche um den 
Äquator. Sie eignen sich also für Verbreitung durch Insekten wohl. Die 
Narbenfläche ist mit Ausnahme der Enden der Narbenstrahlen dicht mit 
massigen, mehrzelligen Papillenhaaren bedeckt. 

Ob die Brachyceras-Arten physiologisch selbststeril sind, wurde nicht 
untersucht. Ökologisch kommt so gut wie nur Fremdbestäubung in Be- 
tracht, bei sehr reichblütigen Exemplaren natürlich auch Geitonogamie. 
Das Aufplatzen der Pollensäcke erst nach Beginn der Auswärtsbewegung 
und die dichte Bedeckung der Narbenhöhle während des größten Teils 
der Anthese machen Selbstbestäubung fast unmöglich. Nur ganz spät, 
wenn die innersten, kürzesten Antheren sich öffnen, könnte Pollen direkt 
auf die Narbe gelangen. Allein sie öffnen sich oft nicht mehr, und es ist 
zweifelhaft, ob die Narbe dann noch empfängnisfähig ist. Die Unter- 
suchung der Pollenkeimung hat ergeben, daß diese in dem sehr fein ab- 
gestimmten Medium des Nektars ausgezeichnet vor sich geht, also eine 
Art Anpassung vorliegt. In den späten Stadien fehlt jedoch der Nektar 
meist, auch sind die Narbenpapillen dann oft schon gänzlich kollabiert. 
Dagegen ist künstliche Befruchtung mit Erfolg am zweiten Anthesetage 
möglich. 

Der Besucherkreis war durch die Ungunst der Witterung nach Arten- 
und Individuenzahl stark eingeschränkt. Genauere Statistik darüber zu 
führen, war zwecklos, da ja die Pflanzen fern ihrer Heimat untersucht 
wurden. Übrigens sind unsere Kenntnisse selbst bezüglich unserer 
Nymphaea alba recht gering. Weitaus am häufigsten wurden Syrphiden, 
besonders Syrphus seleniticus festgestellt; daneben Halictus und Eucera, 
nicht selten auch Apis mellifica. Diese letztere aber nie regelmäßig auf 
„gebundener‘‘ Sammelreise, was ja auch verständlich ist. Bienen be- 
suchten die Blüten auch nur im männlichen Stadium eingehender, schie- 
nen an denen im weiblichen Stadium keinen Gefallen zu finden, flogen sie 
zwar an, ließen sich aber oft nieht einmal nieder, und wenn cs doch ge- 
schah, höchstens einen Augenblick; um sofort wieder abzufliegen. Nie 
wurde eine Biene im Nektarsee gefunden, doch war auch wie gesagt der 
ganze Bienenbesuch nur spärlich. Von Interesse ist, daß eine Biene, die 
eine tiefblaue, kleinblütige zanzibariensis-Blüte gründlich pollensam- 
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melnd abgesucht hatte, auf ihrem Weiterflug hintereinander zwei etwa 
4 m weit entfernte Blüten einer sehr großblütigen, roten zanzibariensis 
rubra aufsuchte und dabei in nächster Entfernung an drei dazwischen 
liegenden voll aufgefüllten rein gelben citrina-Blüten vorbeiflog, ohne sie 
im mindesten zu beachten, und dann ohne Verzug zu der ersten blauen 
Blüte zurückkehrte. 

Als gelegentliche Besucher wurden auch Kohlweißlinge und ziemlich 
spärlich verschiedene kleine Fliegen festgestellt. Die Syrphiden über- 
wogen nicht nur als Blütenbesucher überhaupt, sondern ganz besonders 
unter den Insassen der Kessel. Nur in seltenen Fällen (allerdings nur 
wenige direkt beobachtet) stürzte eine Syrphide beim Besuch einer Blüte 
im weiblichen Stadium nicht ab. Trotz der schlechten Witterung war 
schon bald nach Aufgang der Blüten kaum noch eine zu finden, die nicht 
mindestens ein Stück davon gefangen hatte; bei Nymphaea micrantha 
wurden bis zu neun in einer Blüte gefunden. Conarp fand in einer Blüte 
einer capensis X caerulea-Kreuzung 32 kleine Bienen ertrunken vor. Es 
ergibt sich also, daß der Apparat sich auch unter ungünstigen Umständen 
bewährt, und daß einzig deshalb die außerordentlich kurze Befruchtungs- 
zeit (etwa 8—10 Stunden) möglich ist. Immer befindet sich höchstens 
ein Viertel, meist weniger aller offenen Blüten im weiblichen Stadium. 
Es kommt anscheinend bei allen Arten gelegentlich vor, daß bei sehr 
später Öffnung am ersten Anthesentag die Blüte auch am zweiten sich 
noch im weiblichen Zustand befindet. Ob das aber nicht eine Folge der 
ungünstigen Witterung war, blieb unentschieden. 

Es wurde gelegentlich behauptet, die Insekten würden durch Aus- 
dünstungen der Blüte betäubt und stürzten deshalb ab. Dafür ergaben 
sich aber gar keine Anhaltspunkte. Das Abstürzen und Gefangenhalten 
ist als rein mechanische Angelegenheit verständlich. Jedenfalls wirkt 
der Nektar nicht giftig; denn nach Stunden gaben die halb versunkenen 
Insekten noch deutliche Lebenszeichen. Bei colorata wurde das selbst am 
folgenden Tag noch beobachtet. 

Der anthropomorph oder teleologisch eingestellte Biologe wird nun noch 
wissen wollen, warum die Blüten die Insekten nicht wieder loslassen, wenn sie ihre 
Schuldigkeit getan haben. Man könnte von vornherein die Berechtigung dieser 
Frage abweisen mit der Begründung, der Pollen dieser Seerosen könnte nur im 
Nektar keimen, die Insekten könnten nur durch den Gleitfallencharakter der 
Blüte sicher genug zur Narbe gelangen und dort lange genug festgehalten werden, 
um den mitgebrachten Pollen auf der riesigen Narbenfläche zu verteilen. Das 
Ertrinken der Insekten, durch Ausschalten weiterer Blütenbesuche gewiß eine 
relativ unzweckmäßige Einrichtung, wäre dann eben eine unvermeidliche Begleit- 
erscheinung. Doch dürfte in tropischen Sümpfen der Reichtum an geeigneten 
Insekten so groß sein, daß dieser letztere Umstand gar nicht in Betracht kommt. 

Daß das Festhalten der Insekten an sich das restlose Abstreifen des Pollens 
und seine gleichmäßige Verteilung fördert, ist einleuchtend. Ferner könnte durch 
die Insekten der Nektar etwa durch ausgeschiedene Exkreménte im günstigen 
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Sinne als Keimmedium verändert werden, sei es auch nur durch Veränderung 
von py- Diese an sich recht unwahrscheinliche Mutmaßung wird nahegelegt durch 
die später zu beschreibende außerordentliche Empfindlichkeit des keimenden 
Pollens. Jedoch ergab weder chemische Untersuchung noch p,-Bestimmung 
irgendeinen Anhalt in dieser Richtung. Umgekehrt erwies sich Nektar, in dem 
sich mehrere Stunden Insekten befunden hatten, im Keimversuch dem von keinen 
Insekten berührten Nektar als ziemlich gleichwertig. Schließlich als letzte Mut- 
maßung: diese Seerosen sind mittels ihrer Blüten insektivor im Sinne einer stoff- 
lichen Ausnützung der Insektenleichen. Es konnten aber keinerlei peptische 
Enzyme nachgewiesen werden. Auch waren die Insektenleichen nach mehrtägi- 
gem Aufenthalt im Nektar jedenfalls äußerlich intakt. Es liegt also für diese etwas 
phantastische Theorie kein Grund vor. Weshalb sollte auch eine so kräftige 
Pflanze wie Nymphaea, der doch meist reichlich Nährstoffe zu Gebote stehen, 
gerade auf Insekten-Zusatznahrung angewiesen sein? Absurd ist der Gedanke 
seit der Erkenntnis des Einflusses kleinster Mengen gewisser et wie 
organischer Stoffe an sich nicht. 


Die Beschreibung der Vorgänge bei Nymphaea gigantea möge mit Hin- 
weis auf die Abb. 10-—12 ganz kurz gefaßt sein. Das Wesentliche ist eine 
auch phylogenetisch sehr nachdenkliche Tatsache: Mit gleichen Ele- 
menten wird mit wesentlich anderer Gesamtkonstruktion der nämliche 
ökologische Effekt erzielt. Doch sei vorausgeschickt, daß hier der In- 
sektenfang nicht direkt beobachtet werden konnte, wahrscheinlich, weil 
die beiden Untersuchungspflanzen im abgeschlossenen Warmhaus bliihten. 

Auch bei Nymphaea gigantea geht ein meist ltägiges weibliches Sta- 
dium voraus. Uber den Nektarsee auf der Narbe ist nicht viel Neues zu 
sagen. Die Menge des Nektars ist relativ zur Riesengröße der Blüte ge- 
ringer, seine Konzentration etwas héher. Die Gleitfalle wirkt aber ganz 
anders: Nicht steil aufgerichtete Palissaden aus Staubgefäßen, sondern 
ein ungemein gliederreicher Wall von stark nach innen und zum Teil un- 
ten umgebogenen Antheren, deren glatte Enden eine senkrechte oder 
überhängende Wand bilden. Die Glätte der gerundeten Enden (die bei- 
den Sektionen weichen bezüglich der sterilen Antherenanhänge mehr 
graduell als absolut voneinander ab) wird es verhindern, sie als Stufen 
zu benützen. Die Abwärtsbiegung der oberen wirkt, wenn auch in be- 
schränktem Grade, als Gleitfläche. Wahrscheinlich werden die Insekten 
die Enden der Antheren als Stufen benutzen wollen, abgleiten und ab- 
stürzen. 

Am Morgen des 2. Tages schließen auch hier, wenn auch in etwas 
anderer Weise, vor allem die äußersten, längsten Antheren den Raum über 
der Narbe zunächst ab. Mit fortschreitender Auswärtsbewegung, die hier 
bei den äußersten Staubgefäßen zu spiraliger Einrollung der Filamente 
führen kann, öffnet sich allmählich wieder ein enger Zugang. 

Selbstbestäubung ist hier durchaus möglich. Die Pollensäcke öffnen 
sich schon vor Beginn der Entfaltungsbewegung, so daß der Pollen leicht 
über die jüngeren Staubgefäße abgleitend auf die Narbe fallen kann, die 
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Abb. 10. Nymphaea gigantea. Im weiblichen (oben), beginnenden männlichen und 
fortgeschrittenen männlichen Stadium (unten). 
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Abb. 12. Blütenlängsschnitt von N; 
männliches Stadium. 
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oft noch am 3. Tag mit Nektar bedeckt ist. Außerdem führt die Aus- 
wärtskrümmung die innersten Staubgefäße nicht sehr weit nach außen. 


Doch haben unsere Pflanzen nie keim- 
fähige Samen angesetzt. 

Von Interesse ist, daß auch bei gi- 
ganiea zwischen Gestalt und Pollen- 
entleerung einerseits, Funktionsfähig- 
keit im Dienst der Insektenbepude- 
rung mit Pollen andererseits Zweck- 
mäßigkeitsbeziehungen bestehen. Die 
Änderung des ganzen Aufbaues ist 
begleitet von Änderungen im einzelnen 
so, daß wieder ein zweckentsprechen- 
des, man muß geradezu sagen, maxi- 
mal zweckentsprechendes Ganzes ent- 


Abb. 11. Nymphace gigentes im weiblichen steht. 


Gestalt und Anordnung der Staub- 


gefaBe bringen es mit sich, daB besuchende Insekten nicht mehr wie 
bei den Brachyceras-Arten auf den ausgebreiteten, aufgeplatzten An- 


theren wie auf einer ring- 
förmigen Ebene sich be- 
wegen. Die Staubgefäße 
bilden vielmehr einen 
dichten Wulst von ne- 
beneinander aufragen- 
den Elementen, zwischen 
die jedes auffliegende 
Insekt mit seinen Glied- 
maßen einsinken wird. 
Demgemäß sind die vier 
Lokuli ringsherum ange- 
ordnet. Auch hier öffnen 


er sich die äußeren bzw. 


oberen Pollenfächer zu- 
erst. Gewöhnlich ist der 
ganze Wall von ausge- 
fallenen Pollen bestäubt. 
Die ganze Anordnung 
ntea. Links wirkt dahin, daß mög- 


ymphaea e 
weibliches Stadium (punktiert Nektar), rechts fortgeschrittenes lichst vollständige Bepu- 


derung eines Besuchers 


eintritt. Die bei Brachyceras beschriebenen Besonderheiten sind nicht 
nötig. Beim Austrocknen drehen sich die Antheren stark zusammen, so 
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daß eine Torsionsspirale mit mehreren vollen, linksläufigen Umgängen 
entsteht, was funktionell die Pollenabnahme nur begünstigt. Allerdings 
sind die Torsionen, solange die Antheren in der Blüte belassen werden, 
nur ziemlich schwach ausgebildet. 

In beiden Gruppen, Brachyceras wie Anecphya, besitzen also die 
Blüten Gleitfallen, wenn man will Sturzfallen, von hoher Wirksamkeit. 
Sie sind nach neuem Prinzip, morphologisch ganz anders als die von 
KNOLL ausgezeichnet beschriebenen Fallen bei Arum-, Aristolochia- usw. 
Blüten, sowie Nepenthes-Kannen gebaut, besitzen aber ähnliche, ent- 
scheidend wichtige Membranbeschaffenheit. Unter sich sind die Bau- 
pläne bei Brachyceras und Anecphya sehr verschieden, aber aus ähn- 
lichen Elementen konstruiert und von gleicher Funktion. Man wird an- 
nehmen müssen, die Eignung der Elemente im einzelnen zu solchen 
sinnreichen Konstruktionen war phylogenetisch früher vorhanden, als 
die spezielle Verwendung. Von ihr ausgehend wurde die Entstehung 
des zweckmäßigen Gesamtmechanismus erst möglich. Von diesem Ge- 
danken aus wird wenigstens in unserem Fall eines der Rätsel der Blüten- 
anpassung ein wenig aufgehellt: durch Zusammenwirken verschiedener, 
voneinander an sich unabhängiger Baueigenschaften, nicht direkt als 
Ganzheit, entwickelt sich eine funktionsfähige Einheit. Darin scheint 
die allgemeinere Bedeutung der Befunde an diesen Blüten zu liegen. 


Einiges über die Pollenkörner. 


Die Pollenkörner der untersuchten Arten sind im frischen Zustand 
fast genau kugelig oder ganz schwach ellipsoidisch. Ihr Durchmesser be- 
trägt bei Nymphaea citrina und zanzibariensis 34—37 u, bei gigantea 
47—62 u. Der Pollen reiner Arten ist ideal gleichmäßig, bei Bastarden 
wie z. B. pensylvania wurden nur 1—2% gesunder Pollen gefunden. 

Die Oberfläche ist glatt. Nur bei sehr starker Vergrößerung sieht man 
in manchen Medien eine ganz leichte Narbung. Über den Äquator läuft 
mehr oder minder deutlich eine breite Querbinde. Die Membran fällt nur 
wenig auf. Es hat sich nicht mit Sicherheit nachweisen lassen, ob die 
Oberfläche eine besondere klebrige Substanz in ganz dünner Schicht be- 
sitzt. Vielleicht muß das Aneinanderhaften der ganz glatten Gebilde zum 
Teil auf physikalische Kräfte (Adhäsion, elektrische Kräfte?) zurück- 
geführt werden. Meist bietet der Pollen, der frisch von Blüten entnom- 
men wurde, ein wesentlich anderes Bild. Durch Wasserverlust ist das 
Volumen unter Umständen auf weniger als die Hälfte zurückgegangen. 
Die Form (vgl. Abb. 13) ist nur von oben gesehen abgerundet dreieckig, 
von der Seite gesehen brotlaibartig mit tiefer Äquatorfalte, wobei bei 
fortgeschrittener Austrocknung wenigstens bei gigantea die Unterseite 
erheblich eingedellt sein kann. Solche Pollenkörner sind noch keimfähig. 
Das Wesentliche des Membranbaues sind zwei mechanisch widerstands- 
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fähige Schalen, die im kugeligen Zustand die Pole bedecken, und deren 
innere Ränder jene Äquatorbinde begrenzen. Im ausgetrockneten Zu- 
stand nehmen sie ihre ,,Eigenform“ an, die eine mehr schalenférmig mit 
schrägen, oben eingezogenen Rändern, die andere mit gleichfalls einge- 
zogenem Rand als flache Kugelkalotte darauf. 

Legt man solche geschrumpfte Körner ins Wasser, so gehen sie außer- 
ordentlich rasch, oft in weniger als einer halben Minute in die Kugelform 
über, wobei der polare Bau ganz unsichtbar wird. Der Durchmesser 
steigt dabei ungefähr im Verhältnis 14:18 (Abb. 13, rechts angedeutet). 
Beim Quellen löst sich eine Substanz, die bisher in der Äquatorialfurche 
saß, in schmalen, unregelmäßigen Streifen vom Kugeläquator los und 
schwimmt unter leichten Zuckungen ab. In diesen Streifen sondert sich 
eine zentrale Masse ab, die allmählich unter starken Zuckungen sich löst, 
worauf der Rest fast explosiv zerfällt. Die Teilchen werden unter raschen 

zuckenden Bewegungen (nicht 


Brownsche Molekularbewegung!) 
kleiner und lösen sich dann auf. 
Die unbekannte Substanz mit 
diesen merkwürdigen Eigenschaf- 
ten dürfte beim Zusammenheften 


der Körner eine gewisse Rolle 


Abb. 18. Abb. 18. Nymphaca giganies. méme: etwas aus. Spielen. Ihre Anhäufung beim 
getrocknet von oben links) und von der Seite (rechte). Trocknen wurde nicht verfolgt. 


Die punktierte Linie gibt die Größe im 
sättigten Zustand wieder. Die scheinbar soeinfache Mem- 
bran ist in Wirklichkeit sehr kom- 
pliziert geschichtet. Zu ihrer Untersuchung erwies sich Chromschwefel- 
säure als geeignetes Hilfsmittel. Näher soll darauf nicht eingegangen 
werden. Eine Vorstellung vermittelt Abb. 14, die den in wenigen Minuten 
erfolgenden Verquellungsvorgang in seinen Hauptstadien darstellt. Es 
ergibt sich, daß auch senkrecht zur Polverbindungslinie nicht alle Radien 
gleichwertig sind. Zellulose ist am Membranenbau jedenfalls in reinem 
Zustand nur untergeordnet beteiligt. 

Bei Behandlung des gigantea-Pollens mit konzentrierter H,SO, 
sprengt der mächtig quellende Inhalt’einseitig die Membran am Äquator. 
Auf der anderen Seite bleiben die beiden Schalen miteinander im Zu- 
sammenhang. Sie lösen sich nicht und nehmen allmählich intensiv 
violette oder violettbraune Farbe an. Die Vermutung, daß dadurch Vor- 
handensein von Jod nachgewiesen sei, konnte nicht bestätigt werden. 
Bei den Brachyceras-Pollen reißt das Pollenkorn gleichzeitig ringsherum 
am Äquator auf, so daß auf der riesig gequollenen Masse die beiden 
Schalen wie eine Kappe sitzen. Beim normalen Keimen ist der Vorgang 
äußerlich ähnlich, doch kann gelegentlich die obere Schale sich völlig ab- 
lösen. Gelegentlich einmal nimmt man in konzentrierter Säure eine Art 
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„Plasmolyse‘“ wahr. (Ganz auffallend ist diese „Säureplasmolyse‘ durch 
konzentrierte Säure, die natürlich nur dem ersten Teil einer wirklichen 
Plasmolyse gleicht und irreversibel ist, bei den anthozyanblauen Zellen 
der Blütenblattepidermis von zanzibariensis und den gelben von citrina, 
die ein gelbliches Sekret enthalten. Hierüber wird in anderem Zu- 
sammenhang berichtet werden.) 





h i k 


Abb. 14. Nymphaea gigantea. Stadien der Verquellung der Pollenmembran in Chromschwefelsäure. 
(Jeweils die untere Hälfte das nächstfolgende Stadium zeigend.) 


Physiologie der Pollenkeimung. 


Wenn die Pollenkörner, die von Insekten auf Blüten im weiblichen 
Stadium übertragen wurden, ihren Zweck erfüllen und auf der Narben- 
fläche keimen sollen, so müssen sie drei Bedingungen erfüllen: 1. Sie 
müssen benetzbar sein, sonst bleiben sie entweder an der Oberfläche des 
Nektarsees liegen, oder werden sich nicht leicht vom Körper, insbeson- 
dere den Extremitäten, der übertragenden Insekten loslösen; 2. Ihr 
spezifisches Gewicht muß größer sein als das des Nektars, das ohne erheb- 
lichen Fehler gleich 1 gesetzt werden kann, sonst sinken sie nicht unter; 
3. Sie müssen im Nektar untergetaucht keimen können. Alle diese For- 
derungen sind aufs beste erfüllt. 
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Streut man Pollen im normalen Zustand, wie er sich in offenen Blüten 
findet, also gewöhnlich leicht geschrumpft, aus ganz geringer Höhe auf 
eine Wasserfläche, so erfolgt höchstens im ersten Moment rasches Aus- 
einanderstreben nach Art unbenetzter Körper, dann durchbrechen die 
Pollenkörner, manchmal schon in Bruchteilen 1 Sek., die Oberflächen- 
haut und sinken ab. Taucht man eine etwas angerostete, also rauhe, 
Nadelspitze, an der Pollen hängt, in einen Nektartropfen, so löst sich der 
Pollen sofort ab und sinkt. Die Oberflächenbeschaffenheit von Insekten- 
extremitäten usw. bedingt anscheinend eine etwas schwerere Ablösung. 
Aus diesem Grund sind die lange dauernden Bewegungen der abge- 
stürzten und vergeblich an den Staubgefäßen hochstrebenden Insekten, 
sowie deren oft wahrgenommenen ,, Putzbewegungen‘‘ vielleicht von ei- 
niger Bedeutung bei der Ablagerung des Pollens, zumal bei tiefer Flüssig- 
keitsschicht die Insekten nur relativ wenig mit abscheuernden, festen 
Blütenteilen in Berührung kommen. 

Die Sinkgeschwindigkeit wird auf Grund physikalischer Gesetzmäßig- 
keit verschieden sein für Einzelkörner und Gruppen solcher, ferner ab- 
hängig vom spezifischen Gewicht und der Größe und Form der absinken- 
den Körper, mithin auch vom Schrumpfungszustand. 

Die Sinkgeschwindigkeit wurde sowohl in Wasser wie in l%iger 
Glykoselösung, die diesbezüglich dem Nektar weitgehend entspricht, ge- 
messen. Die Ergebnisse in beiden sind praktisch gleich. Bestimmt 
wurde bei 200 die Endgeschwindigkeit, die aber schon sehr rasch 
nach Durchbruch der Oberflächenhaut annähernd erreicht wird. (Ge- 
schrumpfte Körner sind kleiner, aber spezifisch schwerer.) Es ergab sich 
für frische Pollen von zanzibariensis in dem Zustand, wie er aus der 
Blüte kommt, also mit partieller Bildung kleiner Klümpchen eine Fall- 
geschwindigkeit von maximal 0,2 em sec-1; was unter Berücksichti- 
gung der Koeffizienten der inneren Reibung, einem Wert von 10 em sec-! 
in Luft entspricht. Wurde der Pollen vorher in Wasser unter leichtem 
Schütteln aufgeschwemmt, so daß mit fast völliger Loslösung der Einzel- 
körner voneinander gerechnet werden konnte, so war die Endgeschwin- 
digkeit bei einer Anzahl von Versuchen für zanzibariensis 0,04, für 
gigantea 0,067 cm sec-!, d. h. eine Strecke von lcm würde in 25 bzw. 
15 Sek. durchfallen. Das entspricht einer Sinkgeschwindigkeit von 
2 bzw. 3 cm pro Sekunde in Luft. 

Die Fallgeschwindigkeiten sind also unerwartet groß. Der Weg von 
der Nektaroberfläche zur Narbenfläche wird sehr rasch durchmessen, 
rascher als bei starker Schrumpfung volle Quellung eingetreten ist. In 
Luft würden die Pollenkörner nicht lange schwebend bleiben. Berechnet 
man unter Annahme, daß das STOKEs-Gesetz gilt, was freilich nicht ganz 
exakt zutrifft, das spezifische Gewicht des Pollens, so ergeben sich uner- 
wartet hohe Werte: für zanzibariensis 1,2—1,3; für gigantea in einzelnen 
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Fällen sogar bis 1,4. Im geschrumpften Zustand wären die Werte sogar 
noch etwas erhöht (z. B. in einem mittleren durchgerechneten Fall 1,5 
statt 1,3). 

Daß die Pollenkörner im Nektar keimen können, ergibt nicht nur die 
gärtnerische Erfahrung erfolgreicher Bestäubung am 1. Tage der Blüte- 
zeit, sondern geht auch hervor aus Längsschnitten von Blüten, in deren 
Nektarsee Pollen versenkt wurde. Zahlreiche Pollenschläuche hatten die 
Decke der Fruchtknotenhöhle durchsetzt und die Samenanlagen erreicht. 
Der künstliche Keimungsversuch ergab- das gleiche. Alle in folgendem 
erwähnten Keimungsversuche wurden in gleicher Weise angestellt. Auf 
ein Deckglas wurde ein großer Tropfen der zu untersuchenden Flüssig- 
keit (hier also des Nektars) gebracht, mit Hilfe einer Nadel die ge- 
wünschte Menge des frischen Pollens eingebracht, der sofort einsank, und 
dann in feuchter Kammer fortlaufend mikroskopisch beobachtet. 

Es war festzustellen, ob der Pollen unempfindlich ist, also in recht 
verschiedenen Lösungen keimt, oder ob der Nektar ein spezifisches Keim- 
medium darstellt, und worauf das beruht. Das letztere ist der Fall, was 
schon daraus hervorgeht, daß von mehr als 600 synthetischen Kombi- 
nationen keine so günstig wirkte wie der Nektar. Es sollte nicht die 
ganze Keimungsphysiologie des Pollens im Sinne einer chemisch-physi- 
kalischen Fundierung aller Vorgänge untersucht, sondern nur die spezi- 
fische Eigenart des Nektars klargestellt werden. Aus diesem Grunde und 
weil ein wesentlicher Faktor zwar seinem Wesen nach erkannt, aber noch 
nicht genau präzisiert werden konnte, sei auf eine Wiedergabe der sehr 
umfangreichen Protokolle und der Einzelversuche verzichtet und nur das 
Ergebnis ausführlich dargestellt. 

Bevor mit Aussicht auf Erfolg an eine künstliche Bereitung geeigneter 
Keimmedien gedacht werden konnte, mußte die Zusammensetzung des 
Nektars ermittelt werden. 

Der Nektar reagiert schwach sauer (gigantea 5,2—5,3; citrina 4,8; pensylvania 
5,4 p,-Werte mit Farbindikatoren). Das entspricht einer Azidität, wie sie in 
einer sehr schwach gepufferten, wässerigen Lösung in Berührung mit Luft an- 
nähernd zu erwarten ist. Sind die Werte auch zum Teil etwas kleiner, so ist zu 
beachten, daß sich sicher in den kesselförmigen, stark atmenden Blüten eine 
erhöhte CO,-Tension finden wird. Das Vorhandensein einer spezifischen Säure 
braucht also nicht notwendig angenommen zu werden. 

Über Menge und Trockensubstanz (in Milligramm und Prozent) unterrichtet 
Tabelle 1, die Befunde an je einer Blüte enthält. 

Wurde aus einer Blüte etwa vormittags 11 Uhr aller Nektar entnommen, 
so konnte nachmittags 4 Uhr wieder eine ansehnliche Menge vorgefunden wer- 
den, z. B. bei pensylvania 277 mg nach 1641 mg, bei colorata 105 mg nach 702 mg. 
Späterhin vermehrte sich die Menge nicht mehr wesentlich. Die zweite Portion 
war manchmal etwas weniger konzentriert als die erste, bei pensylvania z. B. 1,3 
bzw. 0,7%, zuweilen auch konzentrierter, z. B. bei colorata 1,7 bzw. 2,1%. Im 
allgemeinen dürfte gegen Ende der Sekretion die Konzentration allmählich ab- 
nehmen. 


Planta Bd. 16. 27 
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Tabelle 1. 
Nymphaea Keita on Lo eo ec ea 

CO, Rp ° 356 4,0 1,1 
à à « 679 7,5 1,1 
pensylvania . . . . ... 1404 17,6 1,2 
MT Ja sue 1918 22,8 1,2 
Be se 234 5,0 2,1 
Aa a a ar Sr 707 14,4 1,8 
gigantea ........ 1471 33,0 2,2 
DR are 819 8,0 1,0! 











Die Trockensubstanz besteht zum größten Teil aus organischen Stoffen. 
4553 mg Nektar aus zwei Blüten von pensylvania (also pro Blüte über 2 ccm!) 
ergeben 49,8 mg = 1,1% Trockensubstanz und nach vollständigem Verglühen 
5,4 mg = 0,12% „Asche“. Unter plausiblen Annahmen über die Zusammen- 
setzung der Asche (siehe unten), folgte durch Cl-Titration ein Gehalt von Mineral- 
stoffen von 0,14% bei einer Blüte von citrina. Die Analysen sind nicht zahlreich 
genug gewesen, um über die Schwankungen des Mineralstoffgehaltes genaueres 
aussagen zu können. Sie sind nicht sehr groß. Weniger als 0,1% wurde nicht 
gefunden, andererseits nicht mehr als 0,3%, mit Ausnahme eines unsicheren 
Falles, wo 0,5% ermittelt wurden. 

Die qualitative Analyse mit den bekannten mikrochemischen Methoden ergab 
folgendes: Glykose ist reichlich vorhanden, Fruktose konnte nicht in nennens- 
werten Mengen gefunden werden, Disaccharide treten sehr zurück. Andere cha- 
rakteristische organische Stoffe wurden nicht gefunden, nach ihnen auch nicht 
sehr eingehend gesucht, da ein später zu schildernder Versuch bewies, daß sie 
beim Keimen des Pollens keine entscheidende Rolle spielen können. Die Unter- 
suchung der ,,Aschen“bestandteile brachte insofern eine Überraschung, als aus 
dem Nektar eine starke, weiße Fällung mit AgNO, erfolgte, die sich in jeder Weise 
so verhielt wie AgCl (eine zuweilen auftretende leichte Dunkelfärbung ist wohl auf 
eingetretene Reduktion zurückzuführen). Da alle übrigen anorganischen Anionen 
höchstens in Spuren nachzuweisen waren, müssen die vorhandenen Salze zum 
allergrößten Teil Chloride sein. Phosphorsäure in geringer Menge wurde zum Teil 
nachgewiesen. Als Kation ergab die Flammenreaktion eindeutig Vorhandensein 
von K und Ca; Abwesenheit von Na in nennenswerten Mengen. Trotz vieler 
Mühe konnte diesem Ergebnis durch mikrochemische Analyse nichts Sicheres 
mehr hinzugefügt werden. Die Prüfung auf Mg erwies die Unzulänglichkeit der 
normalen mikrochemischen Untersuchungsmethode bei gleichzeitiger Anwesen- 
heit von Ca; wenigstens in bestimmten Fällen. (Dieser Sache wird genauer nach- 
gegangen werden.) So konnte die vermutete Anwesenheit von relativ geringen 
Mengen Mg nicht sichergestellt werden. Weitere Kationen wurden nicht ermittelt. 
Zu einer quantitativen Analyse von genügender Genauigkeit reichten die vorhan- 
denen Mengen bzw. Hilfsmittel nicht aus. Doch erwiesen die Keimungsversuche 
die Notwendigkeit, die qualitative und quantitative Analyse noch weiter zu trei- 
ben, was nach Möglichkeit nachgeholt werden soll. 


Der Nektar ist also im wesentlichen eine 1—2%ige Glykoselösung 
(weiterer Beweis dafür siehe später), die K und anscheinend überwiegend 





1 Wahrscheinlich infolge Regens etwas verdünnt. 
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Ca als Chloride in der Konzentration von ungefähr 0,1—0,2% enthält. 
Ob man diese Flüssigkeit als Nektar bezeichnen will oder nicht, ist Ge- 
schmacksache, wie schon erwähnt; einerseits wird sie von einem Blüten- 
organ ausgeschieden, steht im Dienste der Bestäubung und enthält im 
wesentlichen Zucker, andererseits ist dessen Konzentration so gering, daß 
sie den Bienen nicht mehr süß erscheinen würde (v. FRısc#H) und auch 
sonst kaum als Anlockungsmittel für Insekten in Frage kommt, es sei 
denn als Wasserquelle oder aus optischen Gründen. Der Einfachheit 
halber wird dieses Narbenexkret aber als Nektar bezeichnet. 

Auf Grund der Kenntnisse über die Zusammensetzung des Nektars 
konnte seine Synthese versucht werden. Doch muß vorher einiges über 
die Keimung der Pollenkörner im Nektar selbst gesagt werden. 

Im Nektartropfen auf dem Deckglas der feuchten Kammer beginnt 
die Keimung bei einer Temperatur von 25—28° schon nach ungefähr 
10 Min., zum Teil noch früher. Nach 30 Min. sind bei zanzibariensis viele 
Schläuche schon 250 y lang. Es wurde hier eine Wachstumsgeschwindig- 
keit von 12 „ pro Sekunde beobachtet, bei gigantea bis zu 11 u. Die 
Schläuche werden außerordentlich lang und sehen völlig intakt aus. 
Unter den gegebenen Versuchsbedingungen ist also die Keimung ausge- 
zeichnet, das Wachstum außerordentlich rasch. Am raschesten keimt 
und entwickelt sich von den beobachteten Arten der Pollen von zanzi- 
bariensis, etwas langsamer der weit größere von gigantea, bei welcher aber 
im Durchschnitt gerade die kleineren Körner schneller keimen. Es sieht 
so aus, als ob die raschere Durchdringung der kleineren Kolloidmasse 
schmächtigerer Körper die Keimung, die ja sicher zum Teil auf Quel- 
lungserscheinungen beruht, fördert. In ähnlicher Weise könnte die Tat- 
sache, daß gerade die am schnellsten wachsenden Pollenschlaucharten 
auch am empfindlichsten gegen Metallioneneinwirkung sind, kolloid- 
chemisch vielleicht erklärt werden. (Größere Gefahr nicht entsprechen- 
der Quellung von Inhalt und Membran.) 

Bei 25—28°, aber auch bei noch höheren Temperaturen gehen Keimung 
und Wachstum ausgezeichnet vor sich. Bei 20° ist alles schon stark ver- 
zögert, bei 150 keimen die Körner kaum mehr. In einem Versuch, der hier 
als Beispiel angeführt sei, hatte bei 15,50 nur colorata nach 11/, Stunden 
wenige, ganz kurze Schläuche gebildet, zanzibariensis zeigte erst zu etwa 
20% schwache Keimansätze, gigantea garnichts. Am Parallelversuch 
bei 280 hatte zanzibariensis schon nach 1/, Stunde bis zu 300 u lange 
Schläuche gebildet, colorata halb so lange, und auch die langsame gigantea 
hatte es schon zu 50—150 u gebracht. Bei 19,59 ist mehr die Keimung 
als das Schlauchwachstum verlangsamt. Wenigstens wurde am auf- 
fälligsten bei colorata beobachtet, daß hier noch nach 1 Stunde nur ganz 
wenige Keimungen eingetreten waren, dann aber fast alles geradezu ex- 
plosiv keimte und die Schläuche sehr rasch weiter wuchsen. 

27* 











406 Th. Schmucker: Physiologische und ökologische Untersuchungen 


Der Pollen dieser tropischen Seerosen gehört also zu den wärme- 
bedürftigsten biologischen Objekten, die wir kennen, was nicht sehr ver- 
wunderlich ist, da ja am offenen, natürlichen Standort, in den nur am 
Tage geöffneten Blüten ganz erhebliche Temperaturen zu erwarten sind. 
Man könnte sogar auf den Gedanken kommen, der ,,Sinn‘‘ des Keimens in 
einer größeren Wassermenge liege in thermischen Verhältnissen. Die sehr 
hohe Wärmekapazität des Wassers würde einerseits kürzere Temperatur- 
sprünge und vielleicht die Abkühlung am Abend, die für spät am Tage 
erfolgende Bestäubungen ungünstig sein müßte, wenigstens einige Zeit 
ausgleichen, andererseits wieder würde aber auch dadurch die zu hohe 
Temperatur einer trockenen Narbe, die als große Fläche steil von den 
Sonnenstrahlen getroffen wird, gemäßigt. 

In reinem Wasser verhalten sich die Pollenkörner zuerst ganz ähnlich 
wie im Nektar bei gleicher Temperatur. Aber sehr bald, oft schon bevor 
die Keimung äußerlich deutlich wird, jedenfalls nach Bildung ganz 
kurzer Schläuche, zerplatzen die Schläuche. Je höher die Temperatur, 
desto ungünstiger ist der Erfolg. Nur gigantea brachte es bei 28° nach 
11/, Stunden zu etwa 10% guten Schläuchen von 100—120 u Länge, die 
dann aber auch allmählich platzten. In reinen Glykoselösungen ist das 
Ergebnis etwas besser. Die empfindlichste Art, zanzibariensis, keimt bei 
169 im eigenen Nektar sehr langsam, in 1—2% Glykose sind die Schläuche 
etwa 2/,—!/, solang (nach 2 Stunden bis zu 70 y), aber zum Teil noch 
gesund, 3% Glykose hemmt etwas mehr, im Wasser tritt keine Keimung 
bei dieser niederen Temperatur ein. Andererseits platzen die ungekeim- 
ten Körner erst nach Stunden. Auch in 10% Glykose bleiben die Körner 
lange ziemlich unverändert. Ferner wurden untersucht 1% Fruktose 
sowie 2% Saccharose, Maltose und Milchzucker bei citrina und colorata 
(19,5%). Nirgends kam die Keimung über Anfänge hinaus, meistens 
zeigten sich nach einiger Zeit irreversible Änderungen des Pollenkorn- 
inhaltes. (Nur citrina brachte es in 2% Maltose gelegentlich zu 150 u 
langen Schläuchen.) In 1—2% Glykoselüsungen bei 28° keimten alle un- 
tersuchten Arten gegen Nektar verspätet, das Wachstum blieb gering, und 
schon nach 1/, Stunde war ziemlich viel geplatzt. Schließlich erreichten 
colorata und zanzibariensis nach 21/, Stunden bis 200 u lange Schläuche, 
gigantea, die sich auch hier als am widerstandskräftigsten erwies, 350 u. 
Doch war schon längst vorher der Zuwachs gering, und schließlich platz- 
ten auch die letzten Schläuche. 

Man sieht daraus, daß weder in reinem Wasser noch in reinen Zucker- 
lösungen günstige Entwicklung stattfindet, d. h. bei tiefer Temperatur 
sehr langsam, bei hoher rasch, zerplatzen die Schläuche, wenn überhaupt 
welche gebildet wurden. Immerhin ist 1% Glykoselösung günstiger als 
reines Wasser und andere Zucker. Die Besonderheit des Nektars kann 
entweder an anorganischen Eigenschaften liegen, z. B. Abhängigkeit von 
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feinen Abstufungen der Wasserstoffionenkonzentration oder des Salz- 
gemisches, oder an der Wirkung vielleicht spezifischer organischer Sub- 
stanzen. In letzterer Beziehung war die Wirksamkeit artfremden Nek- 
tars zu prüfen; zumal gigantea als Vertreter der Untergattung Anecphya 
den anderen (Untergattung Brachyceras) ziemlich fern steht. 

Es wurden fast alle möglichen Kombinationen aus gigantea, zanzi- 
bariensis, zanzibariensis rubra, citrina, colorata und Hybr. pensylvania 
im Laufe der Zeit angesetzt. Im allgemeinen keimte und entwickelte 
sich jeder Pollen in jedem Nektar sehr gut, fast durchweg besser als in 
allen synthetischen Medien, so daß bezüglich der entscheidenden Eigen- 
schaften erhebliche Unterschiede nicht vorhanden sein können, noch 
weniger artspezifische Förderungs- oder Hemmungsmittel von größerer 
Bedeutung. Nur „zanzibariensis rubra“, eine vielleicht hybridogene 
Gartenform, machte insofern eine Ausnahme, als in ihrem Nektar alle 
nicht arteigenen Pollen sich nur langsam und ungleichmäßig entwickel- 
ten, am besten noch colorata, die nach längerer Zeit viele lange Schläuche 
aufwies. (Zur genaueren Ermittlung der Ursachen dieser Ausnahmen 
stand gerade von zanzibariensis rubra zu wenig Material zur Verfügung. 
Die Pflanze litt offensichtlich sehr stark unter den ungünstigen Witte- 
rungsverhältnissen, worauf vielleicht die mithin belanglose Ausnahme- 
stellung begründet sein kann.) 

Einige Befunde seien kurz angeführt. Im gigantea-Nektar keimen und wach- 
sen citrina und zanzibariensis sehr gut, letztere sogar schneller als im eigenen; 
colorata keimt äußerst rasch, das erste Schlauchwachstum ist abnorm schnell (bis 
etwa 500 « Länge), dann sinkt es zum Teil sehr erheblich ab, und einzelne Schläu- 
che platzen. Umgekehrt wächst gigantea in den anderen Nektaren sehr gut. 
Im colorata-Nektar ist die Entwicklung von citrina unregelmäßiger als im eigenen; 
während die längsten Schläuche länger sind als im eigenen, bleiben nicht wenige 
stark zurück und ein Teil platzt allmählich. Colorata ihrerseits entwickelt sich in 
zanzibariensis-Nektar auffallend langsam (bei 19,50), erreicht aber doch allmäh- 
lich sehr lange Schläuche. Im großen und ganzen kann man feststellen, daß die 
einzelnen Pollenarten ihre Eigenheiten ziemlich bewahren, z. B. gigantea seine 
langsame Entwicklung, daß die Abläufe im fremden Nektar teilweise etwas be- 
schleunigt oder öfter verzögert sind, und daß in manchen fremden Nektaren in 
späteren Stadien die Neigung zum Platzen etwas gesteigert ist. Die besonders 
gute Wirkung von gigantea und zum Teil auch colorata (z. B. auf citrina) auf art- 
fremden Pollen, andererseits auch die kleineren Störungen auf späteren Keim- 
stadien, mögen auf der (soweit festgestellt) höheren Konzentration beruhen; denn 
es ließ sich zeigen, daß Verdünnung des normalen Nektars z. B. von zanzibariensis 
auf ein Viertel zwar die Keimung des eigenen Pollens und des von citrina nicht 
viel verzögert, wohl aber das weitere Wachstum der Schläuche stark hemmt und 
vor allem ungleichmäßig macht, so daß im Gegensatz zum unverdünnten Nektar 
lange und kurze Schläuche mit allen Zwischenstufen vorhanden sind. Nach 
11/, Stunden waren im normalen Nektar die Schläuche durchschnittlich 700 u 
lang, im 1 : 3 verdünnten die längsten erst 140 u. Auch die Neigung zum Platzen 
steigert sich nach halbstündiger Einwirkung besonders erheblich. Jedenfalls sind 
auch bezüglich der Konzentration des normalen Keimsubstrates dieses und die 
Pollenkörner gut aneinander „angepaßt“. 
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Es ergaben sich keine Anhaltspunkte, daß Dünn- bzw. Dichtsaat des 
Pollens erhebliche Unterschiede zeitigen, oder daß außen an den Pollen- 
körnern mit Wasser oder Zuckerlösung ablösbare, für die Pollenschlauch- 
entwicklung wesentliche Stoffe sitzen. 

Die Ergebnisse der Versuche über p,-Abhängigkeit der Pollenkeimung 
seien in äußerster Kürze zusammengefaßt. Verwendung der gewöhn- 
lichen Phosphatpuffer erwies sich als untunlich wegen der enormen 
Empfindlichkeit der Pollenschläuche gegen unbalancierte Alkaliwirkung, 
ein sehr instruktives Beispiel dafür, daß nicht das p, allein, sondern nur 
ein Zusammenwirken mit den übrigen Umweltfaktoren als physio- 
logischer Faktor betrachtet werden darf. Zusatz von 0,05% CaCl, ver- 
besserte auch die Ergebnisse. Noch besser war folgende Methode: 
n/10 NaOH wurde mit Ca(NO,),-Lösung versetzt, bis eben ein leichter 
Niederschlag entstand, abdekantiert und mit dieser Flüssigkeit eventuell 
unter Zuhilfenahme von HCl in 1% Glykoselésung das gewünschte p, 
eingestellt. Hier konnten wenigstens beim günstigsten p, 50% der 
gigantea-Pollen zum Keimen und allerdings sehr langsamem Wachstum 
gebracht werden. Nach mehreren Stunden konnte man viele gute 
Schläuche bis 200 4 Länge erhalten. Für gigantea erwies sich p, = 4,8 
unter diesen Bedingungen als weitaus am besten. Zwar wuchsen die 
Schläuche ziemlich langsam (t etwa 20°), aber nach 24 Stunden waren 
doch Schläuche von 1500 u Länge vorhanden. Bei p, — 4,0 war zwar 
fast alles gekeimt, wurde aber höchstens 200 y lang (bei p, — 4,8 keimten 
70%). Die anderen Arten verhielten sich ähnlich, waren aber besonders 
nach längerer Einwirkung empfindlicher. Hier wurden lange Schläuche 
über 300 u erzielt. Im ganzen fiel auf, daß zwar in schwach saurem Be- 
reich (4,5—6,3) ein Optimum lag, daß aber die Optimumkurve einen 
unerwartet breiten Scheitel aufwies, so daß selbst in schwach alkalischen 
Medien noch schwache Erfolge zu erzielen waren. Colorata schien sogar 
bei 8,5 wieder besser zu sein als beim Neutralpunkt. Doch lag aus äußeren 
Gründen eine weitere Untersuchung außerhalb des Rahmens dieser Arbeit. 

Die Versuche, nunmehr durch geeignete Kombination von Salzen in 
wenig prozentigen Zuckerlösungen von geeignetem p, Medien zu syn- 
thetisieren, die dem natürlichen Nektar ebenbürtig waren, führten zu 
keinem vollen Erfolg, trotzdem über 600 Kombinationen durchgeführt 
wurden, und trotzdem durch die (leider nicht weit genug durchführbare) 
chemische Analyse des Nektars gewisse Anhaltspunkte gegeben waren. 
Es seien statt auch nur eines Auszugs der umfänglichen Protokolle nur 
einige relativ bewährte Kombinationen und einige allgemeine Ergebnisse 
angeführt. Versuche zur kolloidehemischen Ausdeutung der Einzel- 
befunde sollen hier ebenfalls unterbleiben. 

Lösung a: 1% Giyhase 0,1% Salzgemisch (8 CaCl, : 2[4 KH,PO,: 1 K,HPO,): 
2 KCl). 
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Lösung b: 1% Glykose 0,05% Salzgemisch (4 CaCl, : 1[3KH,PO, : 1 K,HPO,] 
: 1 KCl). 

Lösung c: 0,7% Glykose 0,3% Salzgemisch (4CaCl, : 4 KCl : 2 MgCL). 

Lösung d: 1% Glykose 0,3% Salzgemisch (1 CaCl, : 5 KH,PO, : 4 MgCL,). 

In Lösung a entwickelte gigantea-Schläuche bis 300 u, allerdings auch bei 28° 
erst nach 2 Stunden, die dann allmählich zerplatzten. Die empfindlichere zanzi- 
bariensis brachte es auch vor dem Stillstand oder Platzen auf 250 w. In Lösung b 
entwickelten sich gigantea ähnlich, die anderen wesentlich schlechter. Für Lösung c 
gilt gleiches wie für Lösung b. Lösung d endlich war für gigantea noch etwas 
besser als a, und vor allem erreichte die sonst ganz besonders empfindliche citrina 
eine Länge der gebildeten Schläuche von 300 u. Dieser günstige Erfolg trat aber 
nicht immer, sondern nur bei bestimmten, nicht erkennbaren Bedingungen ein. 
Man sieht, es handelt sich um ziemlich normale, gut balancierte Lösungen. 

Alle übrigen Variationen der Konzentration von Zucker, Salz und H-Ionen 
waren schlecht. 

Außerordentlich giftig wirkte das K-Ion. Schon 0,01% konnte die Keimung 
erheblich stören bzw. das Platzen fördern. Ähnlich, wenn auch weniger giftig 
und mehr abdichtend sich äußernd wirkte das Ca-Ion. Das sind wiederholt von 
verschiedenen Autoren gemachte Erfahrungen. Auch sonst paßt das Beobachtete 
in den Rahmen der bisherigen Erfahrungen bzw. kolloidchemischen Ansichten. 
Nur sind die Nymphaeen anscheinend besonders empfindlich bzw. spezialisiert. 
Schon in einigermaßen ungünstigen Medien erfolgte das Platzen sehr früh und 
mit größter Vehemenz unter Ausstoßung relativ gewaltiger Inhaltsmassen. Man 
hatte immer wieder den Eindruck, daß zwischen Volumzunahme (wenn man will 
Quellung) des Inhaltes und Membranwachstum, das ja zum Teil wohl auch stark 
von der Quellung beeinflußt wird, keine genügende Harmonie bestand. Darauf 
wiesen auch die nicht selten beobachteten blasigen und kropfigen Ausstülpungen 
des Pollenschlauchs insbesondere bei gigantea hin. Bei dieser Art kam es auch in 
den günstigsten synthetischen Medien nicht selten zu Doppelschläuchen, d. h. der 
Pollenschlauch gabelt sich dicht an der Oberfläche des Pollenkorns, so daß 
scheinbar zwei oft gleich lange Schläuche, die so lang waren wie sonst Einzel- 
schläuche, nebeneinander standen. Doch war es durchaus nicht die Regel, daß 
vor dem Platzen erst Auftreibungen irgendwelcher Art entstanden. 

Es wurde nun versucht, durch Anwendung weiterer Kationen und Anionen 
das Medium zu verbessern (SO,; NO;; SCN; — Na; Si; Ba; Sr; Al; Fe; Mn). 
Durchschlagende Erfolge wurden nicht erzielt, Einzelheiten können hier nicht 
interessieren. Auffallend war nur, daß die sonst so besonders wirkungsvollen 
Ionen wie Ba oder Al relativ wenig Einfluß hatten, d.h. kaum, zum Teil sogar 
weniger als das ungleich harmlosere K. 

Nach diesen vielen Versuchsmodifikationen schienen zur Erklärung 
der besonderen, nirgends synthetisch voll erzielten Eigenschaften des 
Nektars folgende Möglichkeiten vorzuliegen : Der Mißerfolg liegt am ver- 
wendeten Wasser, Zucker oder Apparatenglas. (Das Material der Deck: 
gläser, worauf GoTOH, der offensichtlich mit zum Teil sehr minder- 
wertigem Glas gearbeitet hat, besonders hinweist, kam nicht in Frage, 
denn sonst hätte auch im Nektartropfen die Keimung gestört werden 
müssen.) Oder er liegt daran, daß im Nektar eine zwar nicht artspezi- 
fische, aber doch irgendwie spezifische organische Substanz vorhanden 
ist, die die Keimung regelt. Sie zu finden wäre sehr schwer, um so mehr, 
als vielleicht nur geringste Mengen vorhanden sein müßten. Damit wäre 
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das Problem fast unlösbar oder wenigstens nur mit unverhältnismäßigem 
Aufwand zu lösen, vielleicht auch minder interessant. Jedenfalls müßte 
der vermutete organische Stoff thermostabil sein, denn 1—10 Min. 
langes Kochen schwächt die Wirkung des Nektars nicht oder unmerklich. 

Aber die Lösung liegt in anderen Verhältnissen. Dampft man näm- 
lich den Nektar zur Trockene ein, verglüht im Quarzgefäß bis zu rest- 
loser Veraschung, nimmt hierauf mit HCl auf, dampft wieder zur 
Trockene vorsichtig ab und löst den Rückstand in soviel 1% Glykose- 
lösung als der ursprünglichen Nektarmenge entsprach, so erhält man eine 
Flüssigkeit, die für die Pollenkeimung und das Schlauchwachstum dem 
natürlichen Nektar nicht oder nur ganz wenig nachsteht. Daraus folgt, 
daß wider Erwarten doch die anorganischen Nektarbestandteile das Ent- 
scheidende sein müssen. Es ist möglich, daß es sich nur um eine ganz be- 
stimmte Kombination der üblichen Ionen handelt. Dann wäre der See- 
rosenpollen in dieser Beziehung ganz außerordentlich fein auf ein ganz 
bestimmtes Gemisch abgestimmt, denn sonst hätte unter den hunderten 
durchprobierten ein geeignetes sich finden müssen. Nimmt man das 
nicht an, so kann es sich nur noch um die Wirksamkeit eines ,,ungewéhn- 
lichen“ Elementes handeln. Das wird sich im nächsten Jahr durch An- 
wendung feinerer Analysenmethoden und größerer Menge feststellen 
lassen. Das Probieren mit synthetischen Kombinationen wäre z. B. im 
Hinblick auf die enorme Kaliumempfindlichkeit nicht sehr aussichtsvoll. 

Jedenfalls sind die geschilderten Verhältnisse sehr lehrreich. In ähn- 
lichen Fällen, bei Kulturschwierigkeiten usw. ist man leicht geneigt, das 
Mitwirken von spezifischen organischen Stoffen und ähnliches zu postu- 
lieren. Hier läßt sich nachweisen, daß es sich um eine rein ‚anorganische‘ 
Angelegenheit handelt. Ob etwa bei der oft beobachteten günstigen Wir- 
kung von Bodenausziigen zu Kulturlösungen (vgl. ,,Erd-Schreiber- 
Lösung‘) ähnliche Dinge mit im Spiel sind, steht dahin, macht aber die 
völlige Lösung unseres Problemes dringend. 

Im übrigen ist auch in diesem Fall das staunenswerte Zusammen- 
wirken der Teile einer Blüte besonders hervorzuheben. Eigenschaften 
des Pollens und des Nektars sind aufs genaueste aufeinander abge- 
stimmt. Und doch haben beide ihrer eigenen Bedingtheit nach nicht un- 
mittelbar miteinander etwas zu tun. 


Ergebnisse. 

Untersucht wurden die bestäubungsbiologischen Verhältnisse einiger 
tropischer Nymphaeen (zanzibariensis, colorata, citrina, gigantea) und 
einige damit im Zusammenhang stehende physiologische und morpho- 
logische Eigenschaften der Blüten und des Pollens. 

1. Die Brutknospen auf den Blättern von Nymphaea micrantha 
können sich sehr rasch zu blühenden Zwergpflanzen entwickeln, deren 
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Lineardimension auf ein Fünftel der normalen GrôBe herabgesetzt sein 
kann. Die Einzelzellen sind kaum kleiner, so daß Abnahme der Zellen- 
zahl die Kleinheit ganz überwiegend bedingt. Die Zwergblüten sind nor- 
mal, aber in Bezug auf die Gliederzahl homologer Organe verarmt, wofür 
eine kausale Ableitung versucht wird. Der osmotische Wert ist bei den 
Zwergen ähnlich wie bei den Normalpflanzen. 

2. Die Blütenstiele sind Organe, die zu mannigfaltigen Reizbewe- 
gungen befähigt sind. Bei zu seichtem Wasserstand treten Umstim- 
mungen ein, die die Knospe am Wasserspiegel entlangführen, wobei 
die schwach hervorragende Knospenspitze nicht als Aufnahmeorgan eines 
Reizes, der im Auftauchen liegt, in Betracht kommt. Die Blütenstiele 
von Nymphaea gigantea führen in der ersten Nachthälfte nyktinastische 
Bewegungen aus, die dem Ausmaße nach zu den größten überhaupt be- 
kannten gehören. 

3. Die rhythmischen Bewegungen der Seerosenblüten sind zweifellos 
durch den Tag-Nachtwechsel induziert, doch mit starker Nachwirkung. 
Auch im Dauerdunkel können sie tagelang weiter gehen. Durch zu tiefe 
Temperatur kann bei günstiger Konstellation bei erhaltener Nachwirkung 
die Periode des Rhythmus sich so stark verlängern, daß Nachtblüher 
zeitweise zu Tagblühern werden. 

4. Die Blüten der Brachyceras- und Anecphya-Arten sind funktionell 
protogyn. Im weiblichen Stadium, das normal nur einen Tag dauert, 
sind sie außerordentlich wirkungsvolle Gleit- und Sturzfallen eines völlig 
neuen Typs. Der Boden der Falle, die Narbenscheibe, ist von riesigen 
Nektarmengen bedeckt — bis 2 ccm in einer Blüte —, in welchem die be- 
stäubenden Insekten ertrinken. Wirken auch die Fallen bei Brachyceras 
und Anecphya ökologisch ähnlich, so ist doch in beiden Fällen der Ge- 
samtaufbau bei gleichen Elementen verschieden, was phylogenetisch aus- 
gewertet wird. 

Der Nektar ist eine schwach saure, sehr wenig Salze enthaltende 
Glykoselösung von 1—2% Gehalt, so daß er für Insekten, jedenfalls 
Bienen, nicht mehr süß schmecken würde. 

Selbstbestäubung ist bei den Brachyceras-Arten fast ausgeschlossen, 
bei gigantea leicht möglich. 

5. Die Pollenkörner sind außerordentlich fein auf die Keimungsbe- 
dingungen im natürlichen Substrat, dem „Nektar“ abgestimmt; physi- 
kalisch wie chemisch. An mineralischen Bestandteilen enthält der Nek- 
tar vorwiegend Chloride von Ca und K in der Größenordnung von 19 /oo- 
Der quellende und keimende Pollen ist gegen geringste Mengen unbalan- 
cierter Alkali- und Erdalkali-Ionen äußerst empfindlich. Sehr zahlreiche 
künstliche Keimungsversuche ließen fast mit Sicherheit den Gedanken 
aufkommen, im natürlichen Keimmedium des Nektars seien ganz spezi- 
fische organische Substanzen vorhanden, die den Keimungsvorgang ent- 
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scheidend beeinflussen. Doch ließ sich eindeutig nachweisen, daß ledig- 
lich anorganische Substanzen maßgeblich sind; ob bestimmte, sehr fein 
abgestufte Konzentrationen oder ein ungewöhnliches Ion, steht noch 
dahin. 

Die Pollenkeimung gehört mit zu den anspruchvollsten Vorgängen 
bezüglich der Temperatur. Erst über 20° verläuft die Pollenschlauch- 
bildung mit größerer Geschwindigkeit, bei 15° noch äußerst träge. 


Nachtrag. 
Nach einer Abbildung in Kerwer-Hansen (Pflanzenleben) können 
die Adventivpflanzen von Nymphaea Daubenyana auf dem Mutterblatt 
sogar blühen. 
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ZUR BESTIMMUNG DES OSMOTISCHEN DRUCKES 
AN MEERESALGEN. 


Von 
Curt HOFFMANN. 
(Eingegangen am 13. Januar 1932.) 


A. Einleitung. 


In der Literatur finden sich verschiedene Angaben über die Messung 
des osmotischen Druckes bei Meeresalgen (vgl. OLTMANNS 1923, Bd. III, 
S. 350 ff.), wenige, wenn man an dieses Kapitel bei Landpflanzen denkt. 
Zum Teil mag daran die nicht einfache Materialbeschaffung schuld sein, 
zum anderen Teil aber erklärt es sich aus den Schwierigkeiten, die os- 
motischen Untersuchungen an Meeresalgen entgegenstehen. Je nach der 
angewandten Methode treten bei den Bestimmungen Fehlerquellen auf, 
die keinesfalls so einfache und zugleich sichere Bestimmungen wie an 
Landpflanzen ermöglichen. 


B. Bisherige Methoden. 


Vergleichen wir die einzelnen Methoden untereinander, so ist die 
exakteste — unter Berücksichtigung von Leitfähigkeit und Gefrier- 
punktserniedrigung — ohne Zweifel eine quantitative Analyse des Zell- 
saftes, der durch Anstechen oder Anschneiden einzelner großen Zellen 
frei von Plasma usw. gewonnen wird. An Valonia- und Chara-Arten sind 
derartige Bestimmungen auch ausgeführt worden, da sich hier genügende 
Zellsaftmengen gewinnen lassen (Literatur bei COLLANDER 1930). Für 
die große Mehrzahl der anderen Meeresalgen ist aber diese Methodik 
ebensowenig anwendbar wie bei den Landpflanzen. Häufiger wurden 
daher Preßsäfte kryoskopisch untersucht, eine Methode, die wenigstens 
in der bisherigen Anwendung teilweise zu offensichtlich ganz falschen 
Resultaten führte. Wenn z. B. Micnests (1911) bei Caulerpa feststellt, 
daß der Gefrierpunkt des Preßsaftes unter dem des Seewassers liegt, so 
müssen sich hier Fehler irgendwelcher Art eingeschlichen haben, das ist 
ohne weiteres klar. Daß NATHANSOHN (1903), der bei Codiwm Gefrier- 
punktsbestimmungen von Preßsäften ausführte, ganz erhebliche Fehler- 
quellen seines Objektes nicht berücksichtigt hat, erwähnt schon Jost 
(1904) anläßlich eines Referates. Fehlerquellen, die bei dieser Methode 
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die Resultate trüben können, sind zahlreich. Im allgemeinen wird meist 
sehr wenig Preßsaft vorliegen, der eine genaue Bestimmung erschwert, 
vor allem aber werden sich dabei die den Algen anhaftenden Wasser- 
mengen und das Imbibitionswasser der Membran sehr störend bemerkbar 
machen. Das wird deutlich aus den Angaben von HoaGLann und Davis 
(1923), die bei Nitella zeigten, daß die Leitfähigkeit des direkt ge- 
wonnenen Zellsaftes gegenüber der von Preßsäften auf eine 1,5mal 
stärkere Verdünnung der letzteren schließen ließ. Auch die Frage der 
vollständigen Saftgewinnung müßte genauer geprüft werden. Die Ar- 
beiten von WALTER (1928) über die Preßsaftgewinnung bei Landpflanzen 
verspricht auch für manche Meeresalgen Aussicht, bessere Resultate zu 
erhalten. Versuche liegen noch nicht vor. Doch sei schon jetzt darauf 
hingewiesen, daß die eben genannten Fehlerquellen vielleicht nur an- 
nähernd die Genauigkeit erreichen lassen, die WALTER für Landpflanzen 
erzielte. 

Eine genaue Bearbeitung der plasmolytischen Methode verdanken wir 
Korte (1914). Er stellte vor allem klar die Faktoren heraus, die die os- 
motischen Messungen erschweren. Nach ihm ist eine genaue plasmolyti- 
sche Messung überhaupt unmöglich, da Membranquellung, Turgordehnung 
und vor allem die hohe Durchlässigkeit des Materials sich sehr störend be- 
merkbar machen. Turgor und Membranquellung halten sich im normalen 
Seewasser Gleichgewicht. Sowie der Turgor sinkt, nimmt die Membran- 
quellung zu. Ein Abheben des Plasmas von der Membran kann also erst 
dann eintreten, wenn nach völliger Entspannung der Membran die 
Quellungskräfte sich voll ausgewirkt haben. Es ist klar, daß die so be- 
stimmten grenzplasmolytischen Werte zu hoch sein müssen, vollends 
wenn noch eine erhebliche Permeabilität für das Plasmolytikum vor- 
handen ist und dieses spezifisch quellend auf die Membran wirkt. 


C. Abänderungen der plasmolytischen Methodik. 
I. Bestimmung des Beginns der Turgorverkürzung. 

Korte hat bei seinen Messungen sich stets auf Grenzplasmolyse be- 
zogen, obwohl er auf S. 126/127 selbst sagt, daß die Konzentration, in der 
die erste Verkürzung der Zellen nachweisbar ist, ‚annähernd der os- 
motischen Konzentration des Zellsaftes entspricht.‘‘ Er schreibt weiter: 
»Treten jedoch gleichzeitig in der Membran bedeutende Quellungskräfte 
auf, so ist dadurch auch in diesem Fall eine Unsicherheit der Ergeb- 
nisse bedingt.‘ Ich kann dem nicht voll zustimmen. Nach KoTTEs 
eigenen Angaben, die ich bestätigen kann, wirken die Quellungskräfte 
der Membran fast stets nach dem Zell-Lumen zu, nie nach außen. Sie 
können also nur den Grad der Verkürzung beeinflussen, kaum den Be- 
ginn. Und selbst angenommen, es würde ein Einfluß vorliegen, so muß 
der dadurch entstehende Fehler naturgemäß viel geringer sein, als bei ein- 
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tretender Grenzplasmolyse. Das geht aus dem Folgenden ganz klar 
hervor. 

Nach Korte beträgt bei Chaetomorpha Linum die Volumabnahme in- 
folge der Verkürzung durchschnittlich 0,6%, die Volumabnahme infolge 
der Membranquellung 2%. Es müßte also der bei Plasmolyse gefundene 
osmotische Grenzwert um 2,6% zu hoch sein. Eine solche rechnerische 
Eliminierung des Fehlers ist aber nur sehr selten bei zylindrischen Zellen 
möglich, im allgemeinen nicht. Da ferner bei einer großen Zahl von 
Meeresalgen, insbesondere Rhodophyceen, die Verkürzung eine weit 
größere ist und auch die Membranqueilung noch stärker hervortritt, so 
müssen dementsprechend die Differenzen zwischen Grenzplasmolyse- 
und Verkürzungswerten noch größer sein. Das geht sehr deutlich aus 
Tabelle 1 hervor, in der für eine Anzahl Algen die Konzentrationen von 
Saccharoselösungen angegeben sind, in denen normale Grenzplasmolyse 
bzw. die erste Verkürzung meßbar wurden. 


Die Messungen wurden entweder an ganzen Fadenstücken oder bei günstigen 
Objekten an einzelnen Zellen in Strömungskammern, wie ich sie 1927 beschrieb, 
unmittelbar nach dem Heranbringen der Lösungen vorgenommen, derart, daß 
die zuerst gemessenen Zellen am Schluß der Bestimmung nochmals gemessen 
wurden, um vorzubeugen, daß bei geringer Wasserpermeabilität des Plasmas eine 
nicht sofort eintretende Verkürzung der Zellen übersehen wurde. Schwierigkeiten 
in dieser Richtung wurden nur bei grenzplasmolytischen Bestimmungen bei 
Chaetomorpha und Cladophora beobachtet, wo oft erst nach 15 —-20 Min. Wirkungs- 
dauer einer Lösung entschieden werden konnte, ob Plasmolyse eintrat oder nicht. 
Bei Messungen der Turgorverkürzung und des im nächsten Abschnitt beschrie- 
benen Quellungsbeginns der Membran wurden derartige Verzögerungen nirgends 
beobachtet. Das Durchströmen der Kammern geschah sehr heftig durch Auf- 
legen von Fließpapierstreifen, die immer wieder erneuert wurden. Der minimale 
Kammerraum ist binnen weniger Augenblicke völlig von neuer Lösung erfüllt. 
Bei verzweigten Objekten treten anfänglich Schlieren und Wirbel auf, die aber 
bei heftigem Durchsaugen nach kurzen Augenblicken beseitigt sind. Modellver- 
suche, in denen Farblösungen durch ungefärbte Flüssigkeiten verdrängt werden, 
überzeugen leicht von der Sicherheit, mit der der Lösungswechsel vor sich geht. 

Das Material wurde fast stets frisch in der Außenförde! gepflückt oder ge- 
dredscht. In dem Algenhaus des Instituts hielten sich robuste Formen wie Chaeto- 
morpha, Cladophora, in den Wintermonaten auch manche zarte Rotalgen oft 
viele Tage, ja auch Wochen lang ausgezeichnet; doch wurde zu den Bestimmun- 
gen, die im Laufe der letzten 5 Jahre mehr gelegentlich ausgeführt wurden, fast 
immer nur ganz frisches Material verwendet. Älteres wurde nur dann zur Unter- 
suchung herangezogen, wenn ein Vergleich mit Versuchen frischen Materials der 
gleichen Pflanze möglich war. 


In Tabelle 1 sind die Werte für Polysiphonia violacea und Ceramium 
rubrum der Arbeit Korres entnommen. Sie wurden mit Saccharose in 
aqu. dest. gelöst bestimmt. Um sie mit den übrigen neu bestimmten 


1 Die Geldmittel für die Ausfahrten zum Sammeln des Materials wurden von 
der Schleswig-Holsteinischen Universitätsgesellschaft zur Verfügung gestellt. Es 
sei mir gestattet, dafür meinen herzlichsten Dank auszusprechen. 
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Formen, die mit Saccharoselösungen in Seewasser untersucht wurden, 
vergleichbar zu machen, habe ich die von Korrs selbst gegebene Kor- 
rektur für den osmotischen Wert des Ostseewassers = 0,5 G.M. Sac- 
charose in Anrechnung gebracht. Aus den gleichen Gründen wurden die 
volumnormal verwendeten Lösungen in Tabelle 1 auf Gewichtsnormalität 


umgerechnet. 








Tabelle 1. 
Konzentration in G.M. Saccharose 
Algenart (gewichtsnormal) 
Verkürzungsbeginn Grenzplasmolyse 

Polysiphonia nigrescens. . . . . . .. 0,129 0,936 
* wiolacea. ........ 0,394 0,861 
Ceramium rubrum .......... 0,124 0,538 
ra diaphanum ........ 0,0762 0,722 
Callithamnium roseum ........ 0,266 0,966 








Es kann hiernach gar nicht zweifelhaft sein, daß eine Bestimmung 
des Verkürzungsbeginns weit genauer den osmotischen Wert im Tur- 
geszenzzustand der Algen wiedergibt als die Grenzplasmolyse. Inwieweit 
dabei die Differenzen zwischen den Verkürzungswerten und grenzplas- 
molytischen Bestimmungen allein durch Turgordehnung, Membran- 
quellung oder Permeabilität des Plasmas erklärt werden können, soll 
später erörtert werden. Da die Verkürzungen wenigstens bei allen 
fädigen Algen meist recht gut meßbar sind, so sollten für alle osmotischen 
Messungen an derartigen Formen nur noch die Verkürzungswerte be- 
stimmt werden. Nur für die Arten, die keine oder nur schlecht meB- 
bare Verkürzungen zeigen (vgl. z. B. Hörter 1930, Anmerkung S. 577), 
bliebe dann die Bestimmung der grenzplasmolytischen Werte. Aber 
auch hier läßt sich bei allen den Formen, die eine deutliche Membran- 
quellung zeigen, eine Modifizierung der grenzplasmolytischen Methode 
finden, die genauere Werte ermöglicht. 


II. Bestimmung des Beginns der Membranquellung. 

WALTER (1923) hat ausführlich dargelegt, welche Druckgleichgewichte 

bei Meeresalgen zwischen Quellungsdruck der Membran, des Plasmas und 
osmotischem Druck des Zellsaftes bestehen. Sobald der Zelle die geringste 
Menge Wasser entzogen wird und der Turgor zu sinken beginnt, wird die 
Quellung der Membran zunehmen. Wenn man nun die Konzentration 
einer Lösung bestimmt, bei der die erste Quellungszunahme der Membran 
‚sichtbar wird, so würde ebenso wie bei den Verkürzungswerten diese 
Bestimmung weit genauer die Höhe des osmotischen Wertes der turges- 
zenten Zelle wiedergeben, vorausgesetzt, daß keine spezifische Wirkung 
des Plasmolytikums vorliegt. Eine Bestimmung des Quellungsbeginns 
ist entweder einfach durch Beobachtung im Mikroskop zu erkennen, 
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z. B. bei Cladophora, Porphyra, Polysiphonia, er ist aber viel exakter be- 
stimmbar, wenn man das Lumen der Zelle mißt. Da, wie schon oben er- 
wähnt, eine Quellung der Membran stets nach dem Zellinneren sich aus- 
wirkt, muß ihr Beginn sich sofort durch eine Abnahme des Zell-Lumens 
bei gleicher Zellbreite bemerkbar machen. Hierbei ließen sich z. B. bei 
Chaetomorpha aerea Konzentrationsdifferenzen von 0,02 G.M. sehr genau 
und sicher unterscheiden. Das Maß der Genauigkeit wird allerdings von 
Objekt zu Objekt variieren. Bei Polysphonia war auch 0,01 G.M.-Diffe- 
renz gut unterscheidbar. 

Die folgende Tabelle 2 veranschaulicht eine Bestimmung an Chaeto- 
morpha aerea, die aus Helgoland stammte, mit Glukose (in Nordsee- 
wasser volumnormal gelöst), die Maße in Teilstrichen des Okularmikro- 
meters. Das Fadenstück wurde etwa 1—2 Stunden vor dem Versuch in 
die Strömungskammern gebracht, und wiederholt bis zum Beginn wurde 
Seewasser durchgesaugt. Eine Messung beansprucht durchschnittlich 
3—4 Min., je nach der Anzahl der Zellen. Nach jeder Messung wird die 
Kammer wieder mit Seewasser durchströmt und nach etwa 4—5 Min. 
kontrolliert, ob die ursprüngliche Breite der Zelle wieder erreicht ist. 
Entsprechend werden die anderen Lösungen untersucht. Das Zwischen- 
schalten von Seewasser zwischen je zwei Versuchslösungen ist stets auch 
bei hypotonischen Lösungen durchzuführen, da die Algen zum Teil sehr 
durchlässig für die Plasmolytika sind. Man muß daher auch die See- 
wasserpause während jeder Lösung etwas länger als die vorhergehende 
Bestimmungsperiode ausdehnen. Meist wurde während dieser ganzen 
Zeit Seewasser durchgesaugt. 


Tabelle 2. Chaetomorpha aerea. 
































Plasmolytikum Maße der Zell-Lumina 

Glukose Sr Lt. age 4 5 6 7 
Seewasser . 46 45,8 46,2 48,2 43,9 44,4 45 
03GM... 46 45,8 46,2 48,2 43,9 44,4 45 
Seewasser . 46 45,8 46,2 48,2 43,9 44,4 45 
0,34 G.M. . 46 45,8 46,2 | 48,2—1 43,9 44,3 44,8 
Seewasser . 46 45,8 46,2 48,2 43,9 44,4 45 
0,38 G.M. . 45,8 45,6 46 47,8 43,7 44,1 44,7 
Seewasser . 46 45,8 46,2 48,2 43,9 44,4 45 
0,36 G.M. . 45,9 45,6 46 48 43,7 44,2 44,8 
Seewasser . 46 45,8 46,2 48,2 43,9 44,4 45 
0,34 G.M. . 46 45,8 46,2 48,1 43,9 44,3 44,8 


Der Grenzwert würde sich mit fast genau 0,34 G.M. Glukose ergeben. 
Die Bestimmung wurde am gleichen Fadenstück mit dem gleichen Erfolg 
wenige Stunden später wiederholt und ergab bei dem vorliegenden Bei- 
spiel auch nach 24 Stunden keine Änderung. Bei noch längerem Ver- 
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weilen in der Durchströmungskammer — für regelmäßiges Durch- 
strömen mit Seewasser wurde gesorgt — trat ein allmähliches Abfallen 
des Grenzwertes ein. 

In Tabelle 3 sind nun für einige Formen die nach dieser Methode ge- 
fundenen Werte mit den entsprechenden grenzplasmolytischen Be- 
stimmungen zusammengestellt. Als Plasmolytikum diente Saccharose in 
Seewasser gelöst. 

Bei Cladophora, Spermothamnium, Callithamnium, Polysiphonia und 
Porphyra wurde der Quellungsbeginn nach mikroskopischer Beobach- 
tung beurteilt, bei den übrigen Algen wurden exakte Messungen aus- 


geführt 














Tabelle 3. 
Konzentration in G.M. Saccharose 
Algenart (volumnormal) 
Quellungsbeginn Grenzplasmolyse 
Cladophora spec.. . . . . . . . . . . 0,45 0,65 
Chaetomorpha aerea . . . . . . . .. 0,22 0,70 
= pe A er 0,25 0,70 
Spermothamnium roseolum ...... 0,55 0,95 
Callithamnium roseum ........ 0,30 0,80 
Ceramium diaphanum ........ 0,1 0,65 
Polysiphonia nigrescens... . . . .. 0,135 0,76 
Porphyra leucosticta . . . . . . . . . 0,4 > 1,00 


Es handelt sich hier mit Ausnahme von Chaetomorpha aerea, die aus 
Sylt stammte, alles um Ostseeformen. Die auffallenden Differenzen 
zwischen den in Tabelle 2 gegebenen Glukosewerten und den hier ange- 
führten Saccharosewerten, sollen zunächst nicht interessieren. Ich 
werde darauf noch zurückkommen. Mit Ausnahme von Ceramium 
diaphanum, Polysiphonia nigrescens und Callithamnium roseum zeigten 
die Objekte keine oder nur sehr geringe nicht exakt meßbare Verkür- 
zungen. Aus den Zahlen geht deutlich die Überlegenheit der Quellungs- 
werte hervor, wenn ihnen auch insofern noch ein Unsicherheitsfaktor 
anhaftet, als eine spezifische Quellungswirkung des Plasmolytikums vor- 
liegen könnte, die sich schon in hypotonischen Lösungen bemerkbar 
macht. Daß derartige Einflüsse in der Tat bestehen, hat ja KOTTE aus- 
führlich dargelegt. Leider sind seine ausführlichen Quellungsmessungen 
immer mit Saccharoselösungen in aqua dest. vorgenommen worden, sie 
können uns also keinen Anhaltspunkt bieten. Auch seine Angaben über 
Zuckerlösungen in verschieden konzentriertem Seewasser kommen nicht 
in Betracht, da die Quellung erst nach 48 Stunden abgelesen wurde. So 
blieb nur übrig, durch jedesmalige Prüfung festzustellen, inwieweit in den 
untersuchten Konzentrationen die spezifische Quellung sich bemerkbar 
macht. Das geschieht dadurch, daß durch Anschneiden einzelner Zellen der 
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Turgor aufgehoben und der für Seewasser normale Quellungsgrad der 
Membran gemessen wird. Durch Zusetzen der jeweiligen Versuchs- 
lösungen läßt sich leicht der Einfluß des Plasmolytikum feststellen. Oft 
können übrigens am Versuchsobjekt angeschnittene Endzellen schon 
beim Versuch selbst zur Prüfung dieser Frage verwendet werden. Bei den 
vorliegenden Formen ergab sich, daß in den untersuchten Saccharose - 
konzentrationen eine sehr schwache Quellungswirkung frühestens nach 
2—3 Stunden einwandfrei feststellbar war, zum Teil überhaupt nicht. 
Es kann daher mit Sicherheit angenommen werden, daß dieser Fehler auf 
die Werte des Quellungsbeginns keinerlei Einfluß hat und diese weit ge- 
nauer den osmotischen Wert der turgeszenten Zelle wiedergeben, als das 
bei grenzplasmolytischen Bestimmungen der Fall ist. 


III. Vergleich der Verkürzungs- und Quellungswerte. 

Von besonderem Interesse ist nun die Frage, wie sich am gleichen Ob- 
jekt Verkürzungs- und Quellungswerte zueinander verhalten. Ent- 
sprechend den Voraussetzungen unserer Methoden müßten die Werte zu- 
sammenfallen oder aber nahe beieinander liegen. Für drei Arten liegen 
Messungen vor. Sie sind in Tabelle 4 zusammengestellt. 


Tabelle 4. 


| Konzentration in G.M. Saccharose 
Algenart (volumnormal) 


Verkürzungsbeginn | Quellungsbeginn 








Ceramium diaphanum . . . . . . . . 0,075 0,10 
Callithamnium roseum . . . . . . . . 0,25 0,30 
Polysiphonia nigrescens . . . . . . . . 0,125 0,135 


Man sieht, daß sich die Erwartungen bestätigen, wenn auch die Quel- 
lungswerte allgemein etwas über den Verkürzungswerten liegen. Doch 
erklärt sich die Differenz sehr einfach. Selbst wenn die Quellungswerte 
durch Messung bestimmt werden, wie z. B. bei Ceramium, so ist hier der 
Meßfehler in Anbetracht der geringen Breite der Zellen viel größer als bei 
den Längsmessungen mehrerer Zellen. Während man also in der Nähe der 
Grenzkonzentration mit Sicherheit noch eine Verkürzung messen kann, 
ist das bei der Quellung oft nicht mehr möglich, und daß Schätzungen 
ungenauere Werte liefern, ist gleichfalls leicht einzusehen. Der Haupt- 
grund für die größeren Abweichungen bei Ceramium und Callithamnium 
ist aber wohl der, daß hier die Konzentrationsdifferenzen der Versuchs- 
lösungen 0,05 G.M. betrugen; bei feinerer Abstufung von 0,01 G.M. wie 
in den Versuchen mit Polysiphonia zeigt sich daher trotz Bestimmung 
der Quellung durch Schätzung eine weit geringere Differenz. Von be- 
sonderer Bedeutung ist diese Übereinstimmung für die Bewertung der 
Quellungswerte. Es hat wohl fürs erste etwas Befremdendes an sich, 

Planta Bd. 16. 28 
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wenn man osmotische Messungen durch Bestimmung von Quellungs- 
änderungen der Zellmembran vornimmt. War aber schon auf Grund der 
von Korre und WALTER ausgesprochenen Überlegungen kein Zweifel 
an der Richtigkeit der Grundlage dieser Methodik möglich, so stellt die 
gefundene Übereinstimmung der auf rein osmotischer Grundlage be- 
stimmten Verkürzungswerte mit den Quellungswerten geradezu den ex- 
perimentellen Beweis dazu dar. Um nun auch einen letzten möglichen 
Einwand irgendeiner spezifischen Wirkung des Plasmolytikums auf die 
Membran: auszuschalten, wurden an Polysiphonia die Messungen mit 
Nordseewasser wiederholt. Wenn Nordseewasser als ein molares See- 
wasser bezeichnet und mit Ostseewasser verdünnt wird, dann liegt der 
Grenzwert für die Verkürzung bei 0,41 Mol., für Verquellung bei 0,42 Mol. 
Also auch hier die gleiche Übereinstimmung der nach beiden Methoden 
bestimmten Werte wie bei den Versuchen mit Saccharoselösung?. Der 
Einwand, daß diese Übereinstimmung etwa dadurch bedingt sei, daß 
lediglich durch die Aufhebung des Turgors die vorher elastisch gespannte 
Membran jetzt bei gleicher Masse an Dicke zunehme, kann allein dadurch 
entkräftet werden, daß z. B. bei Polysiphonia schon in Konzentrationen 
unmittelbar über der Grenzkonzentration bei einer Verkürzung der Zelle 
um weniger als 1% eine Dickenzunahme der Membran bis mindestens zu 
30% beobachtet werden kann. Das zeigte sich bei dem ‚Versuch in 
Zuckerlösungen ebenso wie bei den Seewasserbestimmungen. An der os- 
motischen Grundlage derartiger Membranänderungen kann also kein 
Zweifel sein. 


IV. Anwendungen der Methodik zu Permeabilitätsmessungen. 


Für die beiden eben beschriebenen Modifikationen der plasmo- 
lytischen Bestimmung des osmotischen Druckes von Meeresalgen bleibt 
aber noch eine Fehlerquelle bestehen, die schon bei der gewöhnlichen 
grenzplasmolytischen Methode in Erscheinung tritt: die Durchlässigkeit 
des Plasmas für Plasmolytika. Diese Fehlerquelle läßt sich durch ge- 
eignete Wahl des Plasmolytikums wenigstens mildern. Auf den mög- 
lichen spezifischen Quellungseinfluß auf die Membran muß dabei beson- 
ders geaehtet werden. Um diesen letzteren ganz auszuschalten, verwen- 
deten wir Nordseewasser, Kotte und neuerdings auch HörLer künstlich 


ı Daß eine solche Wirkung auch in hypotonischen Lösungen organischer 
Stoffe vorliegen kann, beobachtete ich in Permeabilitätsversuchen an der Meeres- 
alge Elachista fucicola. 

2 Ob dabei die oben bestimmten 0,41 Mol. Nordseewasserlösung isosmotisch 
mit der 0,125 G.M. Saccharoselösung ist, ist völlig gleichgültig, da es sich um 
Bestimmungen an verschiedenen Zweigen ein und derselben Pflanzen handelt 
und schon deshalb keine Übereinstimmung vorhanden zu sein braucht (vgl. S. 423), 
und da ferner die Durchlässigkeit der Zellen für Seewasser verschieden von der 
für Rohrzucker ist. 
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konzentriertes Seewasser 1. Hierbei wird der Quellungsfehler des Plasmo- 
lytikums ausgeschlossen oder wenigstens herabgemindert, das wäre für 
jedes einzelne Objekt zu bestimmen, aber es tritt der Einfluß des Per- 
meabilitätsfehlers wieder mehr hervor (vgl. Korre 8. 123). Durch die 
bei der Bestimmung der Verkürzungs- oder Quellungswerte angewandte 
Methodik (Strömungskammer, kurze Versuchsdauer) wird auch dieser 
sehr herabgemindert. Er wird jedenfalls kleiner als bei grenzplasmo- 
lytischen Bestimmungen, die oft erst nach 15—30 Min. abgelesen werden 
können. Es zeigt sich also auch hier die Überlegenheit der Methodik über 
grenzplasmolytische Bestimmungen, wenn auch, und das sei ausdrück- 
lich betont, ein Permeabilitätsfehler nicht vollständig auszuschalten ist. 
Aus der Not läßt sich aber eine Tugend machen. Wie sich mit Hilfe der 
Grenzplasmolyse Permeabilitätsmessungen ausführen lassen, so auch 
nach den eben beschriebenen Methoden. Natürlich können dabei die- 
selben Einwände, die gegen eine grenzplasmolytische Permeabilitäts- 
messung erhoben werden, auch hier Geltung haben. In einer anderen 
Arbeit wird darüber nach Abschluß der Versuche ausführlich berichtet 
werden. Hier seien nur kurz zwei Beispiele gebracht. An Ælachista 
fucicola wurden folgende Grenzwerte durch Messung der ersten Turgor- 
verkürzung bestimmt: 
Tabelle 5. Elachista fucicola. 








Grenzkonzentration des 
Stoff Verkürzungsbeginns in G.M. Permeabilitätsfaktor 1 
(volumnormal) 
Saccharose . . . 0,15 — 
Glukose . . .. 0,167 0,118 
Glycerin. . . . 0,192 0,2187 








Die Alge zeigt einen recht konstanten Zuckerwert, die Differenzen 
der Glukose und Glycerinbestimmung lassen sich also nur durch Per- 
meabilität des Plasmas für die Stoffe erklären. Bei Salzen fanden sich 
erheblich größere Differenzen, von 0,085 G.M. Kaliumtartrat bis 
0,156 G.M. Kaliumrhodanid. Bei Berechnung des Permeabilitäts- 


koeffizienten y nach der Formel y = = x wobei C die Grenzkonzen- 
1 


tration eines praktisch nicht permeierenden Stoffes, C, die Grenzkon- 
zentration des untersuchten Stoffes ist, zeigt sich deutlich die Durch- 
lässigkeit des Plasmas für Glycerin und Glukose. Eine Kontrolle dieser 
Werte erhält man, wenn für eine bestimmte Konzentration der unter- 





1 Inwieweit die Änderung der physikalisch-chemischen Verhältnisse des See- 
wassers infolge des Eindampfens oder Eindunstens eine Rolle spielt, müßte hier- 
bei zu prüfen sein. Zu vergleichenden Studien an verschiedenen Orten ist ohne 
Angabe der Gefrierpunktserniedrigung der Ausgangslösung auch eine genau ver- 
gleichbare Dosierung nicht möglich. 

28* 
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suchten Stoffe die Zeit bestimmt wird, die bis zur Wiederausdehnung der 
Zellen zur Anfangslänge verstreicht. Doch treten dabei unter Um- 
ständen noch Komplikationen hinzu bezüglich der Dehnbarkeit der 
Membranen und deren Abhängigkeit vom Plasmolytikum. Auch das 
Wachstum der Zellen muß Berücksichtigung finden ebenso wie auch 
etwaige Anatonose. Ich verzichte deshalb hier auf nähere Angaben. 

Nach der zweiten oben beschriebenen Modifizierung grenzplasmo- 
lytischer Messungen wurden für die Nordseealge Chaetomorpha aerea 
Permeabilitätsmessungen ausgeführt. Alle in der folgenden Tabelle 6 
gegebenen Werte wurden an den gleichen Zellen eines Fadens gewonnen. 
Eine anschließende Bestimmung des Zuckerwertes ergab mit gleicher 
Sicherheit den zu Beginn gefundenen Wert, erst am nächsten Tag war 
eine geringe Exosmose eingetreten, und der Grenzwert war auf 0,22G.M. 
Saccharose gesunken. 


Tabelle 6. Chaetomorpha aerea. 














Grenzkonzentration des 
Stoff Quellungsbeginns in G.M. Permeabilitätsfaktor « 
(volumnormal) 
Saccharose. . . 0,28 = 
Glukose . . . . 0,42 0,336 
Glycerin. . . . 0,55 0,491 
Harnstoff 0,57 0,509 


Ohne auf eine eingehende Diskussion dieser Werte im einzelnen ein- 
zugehen und die auffallenden Unterschiede bei den jeweiligen Bestim- 
mungen (vgl. zu Tabelle 6 die Werte fiir Saccharose in Tabelle 3 und 
für Glukose in Tabelle 2) zu erklären, sei nur auf die überraschende 
Durchlässigkeit der Chaetomorpha-Protoplasten für die untersuchten 
Stoffe hingewiesen. Durch andere Versuchsanordnung läßt sich diese 
Permeabilität des Plasmas nicht nur für Glukose, sondern auch für 
Saccharose zeigen. Darauf soll, wie schon bemerkt, an anderer Stelle ein- 
gegangen werden. 


D. Vergleich der nach verschiedenen Methoden bestimmten 
osmotischen Werte verschiedener Teile einer Alge. 

Es fällt auf, daß schon bei Verwendung kleiner Zweigstücke von 
Algen keineswegs in allen Zellen gleichmäßig Grenzplasmolyse eintritt. 
Oft finden sich erhebliche Unterschiede zwischen basalen, mittleren und 
apikalen Teilen der Algenstücke. Diese Erscheinung wird in der Literatur 
trotz vergleichender Untersuchungen oft überhaupt nicht oder nicht ge- 
nügend berücksichtigt (vgl. die Arbeiten von JANSE 1887, Drevs 1896, 
Reeps 1906 und TRUE 1918 u. a.). So erwähnt auch KOTTE in seiner 
Arbeit nichts davon. Man müßte höchstens seine Bemerkung, daß die 
Turgordehnung an jungen Blättehen von Delesseria sinnosa basalwärts 
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eine andere als apikalwärts ist, in diesem Zusammenhang nennen. 
Dvasar (1906) erwähnt nur, daß nicht allein Vertreter einer Art, sondern 
selbst die Zellen eines Algenstückes sehr verschiedene osmotische Werte 
aufweisen können. BUCHHEIM (1914) findet für Chaetomorpha aerea an 
der Basis des Fadens einen geringeren Wert als an der Spitze, und auch 
H6FLER (1930) beobachtet an Griffithsia opuntioides, daß die Spitzenzellen 
erst bei höherer Konzentration plasmolysieren als die Basiszellen. Ich 
habe aus eigenen Versuchen in Tabelle 7 einige Fälle zusammengestellt. 
bei denen zugleich auch die Verkürzungs- und Membranquellungswerte 
bestimmt wurden. 














Tabelle 7. 

lege Grenzkonzentration in G.M. Saccharose 

Algenart der untersuchten (volumnormal) 
Zellen Verkiirzungs- Quellungs- Grenz- 

beginn beginn plasmolyse 
1 2 3 4 5 

Ceramium diapha- | basalwärts! — 0,1 0,50 
num apikalwärts 0,075 0,1 0,65 
Polysiphonia { basalwärts! 0,125 0,135 0,90 
nigrescens \ apikalwarts 0,125 0,135 0,76 
Yh basalwärts? — 0,130 0,90 
2 1 Mitte = 0,125 0,85 
apikalwärts _ 0,125 0,70 








Betrachten wir zunächst die grenzplasmolytischen Werte (Spalte 5). 
so zeigt sich, daß bei Ceramium das untersuchte Zweigstück basalwärts 
einen geringeren osmotischen Wert aufweist als apikalwärts, bei den an- 
deren beiden Formen ist es umgekehrt. Es kann hiernach gar nicht 
wundernehmen, wenn man bei Wiederholungen der Bestimmungen an 
anderen Zweigstücken oder gar an anderen Pflanzen oft wechselnde 
Werte findet, da es ohne besonderes Augenmerk nicht immer glücken 
wird, ihrer Lage und dem Alter nach gleichwertige Zellen zu untersuchen. 
Noch weniger überraschend ist es dann auch, wenn verschiedene Forscher 
trotz gleicher untersuchter Art oft recht verschiedene osmotische Werte 
bestimmen, wie man das etwa für Chaetomorpha Linum oder Cladophora 
und andere aus der Literatur leicht ersehen kann. 

Wenden wir uns aber den Verkürzungs- oder Quellungswerten zu, so 
ergibt sich die überraschende Tatsache, daß für Ceramiwm wie auch Poly- 
siphonia kein Unterschied mehr zwischen basalwärts und apikalwärts 
gelegenen Zellen besteht und auch bei Chaetomorpha nur ein sehr geringer 
Unterschied sichtbar wird, der aber viel kleiner ist als der der grenz- 
plasmolytischen Werte und bei manchen Versuchen (vgl. Tabelle 8) zum 


1 Es handelt sich um etwa 3/, cm lange Zweigstücke. 
2 Die Zellen sind noch erheblich von der Fußzelle des Fadens entfernt. 
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Teil sogar in entgegengesetzter Richtung beobachtet werden konnte. Es 
zeigt sich also mit der grenzplasmolytischen Bestimmung eine physiologi- 
sche Differenz zwischen den untersuchten Zellen, die tatsächlich gar nicht 
oder nur in viel geringerem Maße vorhanden ist. Daß Differenzen im os- 
motischen Wert bei Polysiphonia und Ceramium überhaupt nicht vor- 
kommen, soll damit nicht gesagt sein. Dazu müßten viel mehr Zellen 
einer Pflanze untersucht werden. Es müßten auch die Lagebeziehungen 
dieser Zellen an der Pflanze zueinander genauer festgelegt werden, um 
exakt vergleichen zu können. Doch kommt es darauf jetzt nicht an, hier 
interessiert vorläufig nur, daß diese Differenzen zwischen den Werten, 
die nach verschiedenen Methoden an den gleichen Zellen bestimmt wer- 
den, bestehen. Wie lassen sich aber diese Differenzen erklären? 

Es überrascht das gerade entgegengesetzte Verhalten von Ceramium 
einerseits, Polysiphonia und Chaetomorpha andererseits. Betrachten wir 
zunächst Ceramium, so zeigt eine einfache Untersuchung der basalwärts 
und apikalwärts gelegenen Internodialzellen!, daß der Plasmagehalt der 
jüngeren apikalwärts gelegenen Zellen ein erheblich größerer ist als in 
den älteren basalwärts gelegenen Zellen. Das muß sich bei der mit 
steigender Konzentration zunehmenden Volumabnahme des Zellinhaltes, 
die nun nicht mehr proportional der Konzentration folgt, bemerkbar 
machen. WALTER (1923) hat das ja in seinen schönen Untersuchungen 
über Protoplasmaquellung ausführlich dargelegt. Die jüngeren plasma- 
reicheren Zellen werden also erst bei einer höheren Konzentration Grenz- 
plasmolyse zeigen als die älteren basalwärtsliegenden. Noch stärker 
macht sich der Plasmareichtum in den jüngsten Spitzenzellen bemerk- 
bar, die selbst in den Konzentrationen, in denen die Partien, die in Ta- 
belle 7 als apikalwärtsliegend bezeichnet wurden, plasmolysieren, noch 
nicht die geringste Spur einer Plasmolyse zeigten. Daß daneben noch 
andere Faktoren wie verschiedene Turgordehnung und Membranquellung, 
verschiedene Permeabilität der Zellen für das Plasmolytikum von Bedeu- 
tung sein können, soll nicht ganz von vornherein abgelehnt werden, wenn 
auch für das Objekt keine Beobachtungen vorliegen, die diese Annahmen 
stützen könnten. 

Wenden wir uns der zweiten Gruppe zu, bei der die basalwärts ge- 
legenen Zellen erst bei höherer Konzentration Grenzplasmolyse zeigen 
als die Spitzenzellen. Am einfachsten liegen die Verhältnisse bei Chaeto- 
morpha. Hier fallen schon bei flüchtiger Betrachtung erhebliche Unter- 
schiede zwischen Basis und Spitze auf. Abgesehen davon, daß die Basal- 
zellen kleiner sind, so erscheinen sie in ihrem Zellinhalt dichter, plasma- 
reicher und dunkler grün, sie besitzen zudem im turgeszenten Zustand eine 
erheblich dickere Membran als die apikalwärts gelegenen Zellen. Im tur- 


ı Nur diese wurden untersucht. 
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gorlosen Zustand — erzielt durch Anschneiden der oft bis 1 mm großen 
Zellen — zeigt sich eine erhebliche Quellungszunahme der Membranen, 
die bei einem Beispiel in den Basiszellen zwischen 75 und 113%, in den 
mittleren Partien zwischen 100 und 125% und an der Spitze zwischen 
250 und 400% schwankt:. Damit verbunden ist eine Volumabnahme des 
Zell-Lumens, die bei grenzplasmolytischen Versuchen eine Erhöhung der 
Grenzwerte zur Folge haben muß. Da die Quellungszunahme der Mem- 
bran in den einzelnen Zellen des Fadens so auffallend voneinander ver- 
schieden ist, könnten dadurch vielleicht die Differenzen der grenzplasmo- 
lytischen Werte zwischen Basis, Mitte und Spitze erklärt werden. Dazu 
müßte die für die einzelnen Zellen durch die Membranquellung hervor- 
gerufene Volumabnahme des Zell-Lumens bestimmt werden, eine Aufgabe, 
die bei Chaetomorpha wegen der zylindrischen Gestalt der Zellen leicht 
mit ziemlicher Genauigkeit möglich ist. In Tabelle 8 sind die notwendigen 
Berechnungen für einen Versuch zusammengestellt. 


Tabelle 8. Chaetomorpha aerea. 




















Grenzkonzentration 
Lage der Zellen TE — Volumine der Zeilen | Annahme 
Quellungs- | Grenz- " in ~ bei Grenz- in % 
beginn plasmolyse , su Beginn plasmolyse 
1 2 3 4 5 6 7 
Basis 
Zelle 4—10 | 0,21 G.M.| 0,75 G.M.| 75—113 5574 4452 20,1 
Mitte 
Zelle 43—44 | 0,24 ,, | 0,58 „ |100—125| 15440 13210 14,45 
Spitze 
Zelle 74—77 | 0,24 „ |0,56 ,, |250—400| 28540 26185 8,25 








Man sieht, daß im Gegensatz zur Quellungszunahme der Membran 
die Volumabnahme an der Basis am größten, an der Spitze am geringsten 
ist, das bedeutet also in der Tat, daß die Basalzellen erst bei höherer 
Konzentration Grenzplasmolyse zeigen müssen als die Spitzenzellen, wie 
es auch deutlich aus Spalte 3 der Tabelle hervorgeht. Der Volumab- 
nahme nach müßten die Grenzwerte der mittleren Partien etwa 6%, die 
der Basalzellen 12% höher als die der Spitzenzellen sein. Für die letzteren 
wurde 0,56 G.M. als Grenzwert gefunden, die entsprechenden Werte der 
anderen Zellpartien müßten dann sein 0,59 G.M. und 0,637 G.M. Ge- 
funden wurden aber 0,58 G.M. und 0,75 G.M. Während die Differenz in 
den mittleren Zellen auf Ungenauigkeiten in den Messungen beruhen 
mögen, ist dies bei den Basalzellen bestimmt nicht der Fall. Hier ist 


zweifellos die Ursache für die erhebliche Differenz durch andere Faktoren 


1 Bei diesem Versuch, nach dem auch Tabelle 8 zusammengestellt ist, lagen 
die Basiszellen wirklich an der Fadenbasis. 
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bedingt, wie noch gezeigt werden wird, in erster Linie durch den höheren 
Plasmagehalt der Basalzellen, einen Faktor, der ganz allgemein bei 
Chaetomorpha eine Rolle spielen muß. Betrachten wir nämlich die Er- 
höhung der grenzplasmolytischen Werte der Spitzenzellen gegenüber den 
Quellungswerten, so zeigt sich eine Erhöhung von über 100%! Durch die 
Membranquellung ist aber nur eine Volumabnahme von etwa 8% ge- 
funden, der eine gleiche Erhöhung des Grenzwertes entsprechen müßte, 
die strenge Gültigkeit der umgekehrten Proportionalität zwischen Pro- 
toplasmavolumen und Außenkonzentration vorausgesetzt! Bei den 
Basalzellen liegen diese Verhältnisse noch krasser, denn hier steht einer 
Erhöhung des Grenzwertes von 257% eine Volumabnahme von 20% 
gegenüber. WALTER, der bei Bangia noch erheblichere Differenzen fand, 
kommt bei Erörterung der Gründe, die diese Abweichung vom Volum- 
gesetz bedingen, zu dem Schluß, daß für sein Objekt allein der Plasma- 
reichtum verantwortlich sei. Für Chaetomorpha liegen die Verhältnisse 
etwas anders. Hier darf neben der Membranquellung die Durchlässigkeit 
des Plasmas für das Plasmolytikum nicht ohne weiteres vernachlässigt 
werden. Ein Blick auf Tabelle 6 zeigt, daß eine Erhöhung der Quellungs- 
grenzwerte um 100% und mehr stattfinden kann, aber nur bei den am 
raschesten permeierenden Stoffen wie Glycerin und Harnstoff. Schon 
bei Glukose beträgt die Erhöhung nur 50%, sie wird bei Saccharose noch 
erheblich geringer sein, und selbst wenn man annimmt, daß bei den hohen 
grenzplasmolytischen Konzentrationen die Erhöhung des stärkeren Kon- 
zentrationsgefälles wegen noch etwas größer sein wird als bei den Quel- 
lungsmessungen, so wird sie keinesfalls so erheblich sein, die gefundenen 
Abweichungen allein erklären zu können. 

Neben der Permeabilität könnte eine gewisse Adhäsion des Plasmas 
an die Zellwand von Wichtigkeit sein, da aber sichere Anhaltspunkte da- 
für bisher fehlen, können wir diesen Faktor vorläufig nicht in Rechnung 
stellen. Anders ist es mit der Durchlässigkeit der Zellwand für das 
Plasmolytikum. Es läßt sich zeigen, daß bei hohen Zuckerkonzentratio- 
nen eine Schrumpfung der ganzen Zelle eintritt, die allmählich verschwin- 
den kann, während starke Plasmolyse eintritt. Da bei hohen etwa is- 
osmotischen Salzlösungen stets eine glatte Loslösung der Protoplasten ein- 
tritt, kann nur die Undurchlässigkeit der Membran für Zucker die Ur- 
sache der Schrumpfung sein. Zellbreitenmessungen ergaben vereinzelt 
schon in Konzentrationen, die noch unter den grenzplasmolytischen 
Werten lagen, eine Breitenabnahme der ganzen Zellen, so daß es danach 
nicht zweifelhaft sein kann, daß bei grenzplasmolytischen Messungen 
dieser Fehler, der eine Erhöhung der Werte bedingen muß, von Bedeu- 
tung sein kann. Über die Größe dieser Erhöhung läßt sich freilich gar 


1 Huser u. Hörter (1930, S. 432) fanden Gleiches bei Bryopsis, Codium 
und Ectocarpus. 











Zur Bestimmung des osmotischen Druckes an Meeresalgen. 427 


nichts aussagen, sie wird bei den verwendeten Konzentrationen in der 
Regel minimal sein. Bei Bestimmung des Quellungswertes tritt dieser 
Fehler selbstverständlich der geringen Konzentrationen wegen praktisch 
überhaupt nicht in Erscheinung. 


Andere Fehlerquellen, wie etwa eine Änderung der Durchlässigkeit : 


gequollener Membranen oder eine Änderung der Löslichkeit der Plasmo- 
lytika in den gequollenen Membranen, so daß diese dann in geringerer 
Konzentration auf das Plasma wirken kann, hat schon WALTER allge- 
mein abgelehnt. 

So bleibt als letztes neben der -Permeabilität des Plasmas und der 
Membran nur noch der Plasmagehalt als störender Faktor, der bei den 
grenzplasmolytischen Bestimmungen von Bedeutung sein muß. Eine Be- 
urteilung des Plasmagehaltes der Zellen ist nicht leicht; soviel läßt sich 
aber mit aller Sicherheit feststellen, daß er erheblich größer als bei Spiro- 
gyra-Zellen ist, deren Plasmagehalt, wie WALTER nachwies, doch bereits 
genügt, eine Abweichung vom Volumgesetz zu bedingen. Ohne Zweifel 
zeigt auch schon eine einfache mikroskopische Beobachtung, daß der 
Plasmagehalt der Basalzellen weit größer als der der Apikalzellen ist. 
Auf die dadurch bedingten Unterschiede der Grenzkonzentration der 
Apikal- und Basalzellen wurde schon hingewiesen. Leider sind wir bisher 
nicht in der Lage, exakt den Anteil der einzelnen Faktoren an den Ab- 
weichungen vom Volumgesetz zu bestimmen, wir müssen uns damit be- 
gnügen festzustellen, daß Plasmagehalt und Permeabilität von Plasma 
und Zellwand alle im gleichen Sinne auf eine Erhöhung der grenzplasmo- 
lytischen Werte hinwirken. 

Bei Polysiphonia sind die Verhältnisse leider nicht so leicht zu über- 
sehen wie bei Chaetomorpha oder Ceramium. Vor allem muß bedacht 
werden, daß wir es hier mit einem aus mehreren Zellen bestehenden 
Körper zu tun haben, während Chaetomorpha aus einem einreihigen Zell- 
faden besteht, und auch bei C’eramium die gemessenen Internodialzellen 
den einreihigen Zentralfaden der Alge darstellen. Untersucht wurden bei 
Polysiphonia die außen gelegenen Perizentralen. Hier ist die Sachlage 
die gleiche wie bei Ceramium, wenn man nur die äußersten Spitzenzellen, 
von denen nicht einzelne genauer beobachtet und daher auch nicht in 
Tabelle 7 mit angeführt wurden, mit den übrigen Teilen der untersuchten 
Zweigstücke vergleicht. Auch in den Konzentrationen, in denen die 
Basalzellen des Zweigstückes1 Plasmolyse zeigten, war noch nichts von 


1 Die Zweigstücke waren etwa 1 cm lang. Die hier als ,,basal“ bezeichneten 
Zellen sind also keinesfalls Basalzellen der ganzen Pflanze. Ebensowenig bezeich- 
nen „mittlere‘‘ Zellpartien Teile aus dem mittleren Teil der Pflanze. Der Ver- 
zweigung nach werden sie etwa als Verzweigung 2.—3. Ordnung, die basalen 
Zellstücke 4.—5. Ordnung sein, wenn wir die letzten Langtriebe als Verzweigung 
erster Ordnung bezeichnen. 
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Plasmaablösung zu beobachten, weder an den Ecken noch an den Flächen 
(vgl. auch Hôrzer 1930). Daß hier im Plasmareichtum der äußersten 
— Haarbildungen waren bei den Exemplaren nicht vor- 
handen — die Ursache zu suchen ist, kann kaum zweifelhaft sein. Nicht 
ganz klar ist aber das Verhalten der untersuchten mittleren und basalen 
Zellen, von denen die letzteren erst in höheren Konzentrationen Grenz- 
plasmolyse zeigten als jene. Daß die basalwärts gelegenen Zellen des 
Zweiges plasmareicher sind als die mittleren Perizentralen, ist zweifellos 
nicht der Fall, da mit zunehmender Entfernung von den Zweigspitzen 
eine Streckung der Perizentralen unter zunehmender Vakuolisierung be- 
obachtet werden kann. Der Plasmagehalt der Zellen kann hiernach also 
nicht die Ursache des abweichenden Verhaltens von Basal- und mittleren 
Zellen sein. 

Auch die Quellbarkeit der Membran gibt keine befriedigende Er- 
klärung. Im turgeszenten Zustand sind überhaupt keine Differenzen in 
der Membrandicke zu bemerken, während im turgorlosen Zustand die 
Membranen der Basalzellen erheblich mehr gequollen sind als in den 
Apikalzellen. Damit scheint auf den ersten Blick die Erklärung gefunden 
zu sein; da aber die Zellen der basalen Teile größer als die apikalwärts ge- 
legenen Partien sind, wird es fraglich, ob die Volumabnahme der großen 
basalen Zelle infolge der starken Membranquellung wirklich größer ist 
als in den kleinen weiter nach der Spitze zu gelegenen Zellen. Man ver- 
gleiche diese Verhältnisse bei Chaetomorpha! Leider ist diese Frage 
wegen der nicht exakt meßbaren Gestalt der Perizentralen nicht rech- 
nerisch erfaßbar. Die Sache wird weiter dadurch kompliziert, daß auch 
den Zentralfadenzellen Wasser entzogen wird und dadurch eine Ab- 
nahme der gesamten Fadenbreite eintritt. In welcher Weise sich das 
aber auf die Volumverhältnisse der um die Zentralzellen herumliegen- 
den Perizentralen auswirkt, bleibt völlig unklar. Wir können also für 
diesen Fall keine eindeutige Erklärung für das differente Verhalten 
der basalen und apikalwärts gelegenen Perizentralen geben, wenn auch, 
wie einige sehr rohe und fehlerhafte Volumberechnungen bestätigen, 
mit einer gewissen Wahrscheinlichkeit in der verschieden starken 
Membranquellung der untersuchten Zellen die Ursache vermutet wer- 
den kann. 

Wenden wir unser Augenmerk aber nochmal dem Beispiel der Chaeto- 
morpha zu, deren regelmäßige Zellen eine rechnerische Behandlung der 
Volumverhältnisse ermöglichten. Hier war einwandfrei gezeigt, daß die 
Differenzen zwischen Quellungs- und Grenzplasmolysewerten so erheb- 
lich waren, daß Turgorverkürzung, die in diesem Falle ja gleich null war, 
und Membranquellung allein nicht zur Erklärung genügten. Bei Chaeto- 
morpha Limum läßt sich gleiches rechnerisch zeigen. Korte gab, wie 
schon oben berichtet wurde, für diese Art eine durchschnittliche Volum- 
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abnahme von 2,6% ! an. Die Grenzwerte (vgl. Tabelle 3) liegen aber über 
100% voneinander entfernt! Zweifellos sind auch hier wie bei Chaeto- 
morpha aerea Plasmagehalt sowie Permeabilität des Plasmas und der 
Membran als Ursache dieser enormen Differenz anzusehen. Ein Blick 
auf Tabelle 1 und 3 zeigt nun aber, daß nicht nur bei den untersuchten 
Chaetomorphen, sondern bei fast allen untersuchten Formen, zwischen 
den durch Turgorverkürzung oder Membranquellungsbeginn bestimmten 
Grenzwerten und den grenzplasmolytischen Bestimmungen ebenso er- 
hebliche, zum Teil noch größere Differenzen bestehen. Wenn oben zu- 
nächst einfach im Anschluß an Korte angenommen wurde, daß lediglich 
Turgorverkürzung, Membranquellung und Plasmadurchlässigkeit die er- 
höhten grenzplasmolytischen Werte bedingten, so scheint das nach den 
Erfahrungen an Chaetomorpha nicht zu genügen. Es ist richtig, daß die 
Differenz um so größer ist, je stärker die Turgorverkürzungen sind, das 
zeigt deutlich Tabelle 9. 








Tabelle 9. 
Erhöhung der Grenzplasmo- 
Algenart lysewerte gegenüber den Ver- Ex ru 
kürzungswerten in % 

Cladophora spec.. . . . . . . . . 44,5 — 
Spermothamnium roseolum . . . . 72,7 _ 
Chaetomorpha aerea . . . . . .. 113— 218 _ 

de AS 180 0,5 
Callithamnium roseum . . . . .. 263 1,36 
Polysiphonia nigrescens. . . . . . 630 5,5 
Ceramium diaphanum . . . . . . 867 6 








Aber ebenso deutlich geht daraus hervor, daB die durch die Turgor- 
verkürzung erfolgte Volumabnahme, die man freilich nur annähernd 
gleich der Turgorverkürzung setzen kann, nicht im entferntesten genügt, 
die gefundenen Unterschiede zu erklären. Daß dazu die Membran- 
quellung, deren prozentualen Anteil an der Volumabnahme man ja nicht 
ohne weiteres übersehen kann, ausreicht, scheint nach den Ergebnissen 
an Chaetomorpha und nach den freilich fehlerhaften und daher nicht 
näher angeführten Volumberechnungen bei Polysiphonia nigrescens 
völlig ausgeschlossen. Die Plasmadurchlässigkeit ist, soweit das bei den 
untersuchten Formen bestimmbar war, nirgends größer als bei Chaeto- 
morpha. So ist der Schluß berechtigt, daß an fast allen untersuchten 
Formen die grenzplasmolytisch bestimmten Werte nicht nur durch 
Turgorverkürzung, Membranquellung und Plasmapermeabilität zu hoch 

1 Dieser Wert muß sich selbstverständlich je nach der Größe der Zellen 


ändern. Da aber bei dieser Art die Zellen nicht allzu sehr in ihrer Größe variieren, 
sind auch die Schwankungen der prozentualen Werte nicht sehr groß. Bei dem 





von mir untersuchten Material lag der Durchschnittswert bei etwa 5—6%, also 
etwas höher als der Korresche Wert. 











ausfallen, sondern daß auch noch der Plasmagehalt als Fehlerquelle hin- 
zutritt. Daß der Plasmagehalt der untersuchten Algen vollends in den 
jungen Zweigpartien, die meist zu solchen Untersuchungen herangezogen 
wurden, ein beträchtlicher ist, lehrt oft schon die einfache mikroskopische 
Betrachtung des Objektes. Inwieweit daneben auch die Undurchlässig- 
keit der Zellmembran für Zucker störend eingreift, kann vorläufig gar 
nicht beurteilt werden, da diesbezügliche Beobachtungen noch ausstehen. 
Allzu groß scheint mir dieser Fehler bei den in Frage stehenden Konzen- 
trationen noch nicht zu sein, da sich in Glukoselösungen und in konzen- 
triertem Seewasser ähnliche, erhebliche Differenzen zeigen. Das eine 
geht jedenfalls aus diesen Erörterungen mit großer Deutlichkeit hervor, 
daß für vergleichende osmotische Untersuchungen an Meeresalgen grenz- 
plasmolytische Bestimmungen mit unkontrollierbaren Fehlern behaftet 
sind, die diese Methode zu diesem Zwecke völlig unbrauchbar machen, 
während die oben beschriebenen Modifikationen plasmolytischer Mes- 
sungen diese Fehler zum Teil ganz vermeiden oder sie wenigstens so 
herabmindern, daß eine ungleich größere Genauigkeit der Messungen er- 
zielt werden kann. 


C. Hoffmann: 


E. Schluß. 

Es sei schließlich noch auf einen weiteren Vorteil hingewiesen, den die 
beschriebenen Methoden bieten. Von KyLin (1917) wird mitgeteilt, daß 
sehr viele Meeresalgen sich Zuckerlösungen gegenüber sehr empfindlich 
verhalten, besonders bei höheren Konzentrationen. HörtLer (1931) be- 
tont das noch stärker und hebt vor allem hervor, daß nach seinen ,,Er- 
fahrungen nicht die Hypertonie, sondern nur die Plasmolyse als solche. 
d. h. der mechanische Vorgang der Plasmaablösung den Zellen verderb- 
lich wird.“ Ich fand diese Beobachtung immer wieder bestätigt, be- 
sonders bei Rhodophyceen. Es leuchtet ohne weiteres ein, daß dann eine 
Bestimmung der Verkürzungswerte oder auch des Quellungsbeginns der 
Membranen erheblich vorteilhafter sein muß, da nicht nur unnötig hohe 
Konzentrationen, sondern auch eine mechanische Trennung von Mem- 
bran und Plasma vermieden wird. Eine Schädigung der Zellen ist daher 
bei solehen Werten, wenn überhaupt, in nur viel geringerem Maße zu er- 
warten 1. 

Es muß wundernehmen, daß Korte, der in seiner ausgezeichneten 
Untersuchung so klar die Hauptbedingungen erkannte, die die grenzplas- 
molytischen Bestimmungen an Meeresalgen fehlerhaft machen, den ein- 
geschlagenen Weg nicht zu Ende ging, sondern vorzeitig zu einem resi- 
gnierten Verzicht kam. Mochte rein theoretisch dieser Verzicht gerecht- 
fertigt sein, praktisch war er in diesem Maße nicht notwendig. Ließ sich 





1 In gleicher Richtung liegt auch ein erheblicher Vorteil der Methoden bei 
Permeabilitätsmessungen (vgl. WEBER 1931). 
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doch, wie im vorhergehenden ausführlich gezeigt wurde, durch eine ge- 
ringfügige Modifikation der plasmolytischen Bestimmung, die Genauig- 
keit der bestimmten Werte ganz erheblich weiter treiben, als es Korre 
und andere getan haben, so daß es auch bei einem großen Teil der 
Meeresalgen möglich ist, streng vergleichbare osmotische Messungen 
auszuführen. Freilich muß, und das sei ausdrücklich betont, hier noch 
mehr als an Landpflanzen das Objekt und die angewandte Methode einer 
jeweiligen kritischen Prüfung unterzogen werden, um den Einfluß 
etwaiger Fehlerquellen klar zu erkennen. 


F. Zusammenfassung. 

1. Durch Bestimmung der ersten Turgorverkürzung oder des Beginns 
der Membranquellung ist es bei Meeresalgen möglich, viel genauer den 
osmotischen Wert im Turgeszenzzustand zu bestimmen als mit Hilfe der 
üblichen Grenzplasmolyse. 

2. Bei grenzplasmolytischen Bestimmungen zeigen sich bei manchen 
Algen zwischen basalen, mittleren und apikalen Teilen der Versuchs- 
stücke erhebliche Differenzen im osmotischen Wert, die bei Bestimmung 
des Beginns der Turgorverkürzung oder der Membranquellung sich nicht 
nachweisen lassen. 

3. Es wird gezeigt, daß diese Differenzen zumeist durch den Plasma- 
gehalt der Zellen oder das verschiedene Quellungsverhalten der Membran 
bedingt sind. 

4. Mit Hilfe der angegebenen Methoden läßt sich der osmotische Wert 
der Zellen bestimmen, ohne daß es zur Plasmaablösung kommt. Da- 
durch wird eine Schädigung der Zellen, die besonders bei Rhodophyceen 
durch die mechanische Ablösung des Plasmas bei Plasmolyse hervor- 
gerufen wird, weitgehend vermindert. 

5. An zwei Beispielen wird gezeigt, daß die Methoden genau wie 
grenzplasmolytische Bestimmungen auch zu Permeabilitätsmessungen 
brauchbar sind. Hierbei ist die hohe Zuckerdurchlässigkeit bei der 
Grünalge Chaetomorpha beachtenswert. 
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(Aus dem Botanischen Institut der Universität Leipzig.) 
ÜBER DIE URSACHEN DES ZELLTODES IN ANAEROBIOSE. 


Von 
GOTTFRIED GRÜNBERG. 
Mit 4 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 14. Januar 1932.) 


Einleitung. 

PASTEUR (1872) hat wohl als erster bei verschiedenen Samenpflanzen 
unter Sauerstoffabschluß Entwicklung von CO, und Bildung von Alkohol 
beobachtet. Seitdem sind viele Arbeiten erschienen, die die Intensität 
der CO,-Entwicklung bei höheren Pflanzen in Sauerabschluß unter den 
verschiedensten Bedingungen verfolgten. Es interessierte vor allem das 
Verhältnis der CO,-Mengen, die anaerob und aerob entwickelt wurden, 
das man mit Z/N bezeichnete. Andere Forscher beobachteten die all- 
mähliche Abnahme der CO,-Menge im Laufe der anaeroben Atmung 
(Prerrer 37). Weitere, und zwar toxikologische Untersuchungen er- 
streckten sich darauf, die infolge der anaeroben Atmung sich einstellen- 
den Schädigungen der Gewebe zu beobachten. So verfolgte Dupe (11) 
die durch lange Anaerobiose verursachte Abnahme der Keimfähigkeit 
von Samen höherer Pflanzen. Der gleiche Forscher beobachtete Ver- 
zögerung und allmähliches Aufhören der Weiterentwicklung von durch 
Anaerobiose geschädigten Samen. Auch das Absterben ganzer Organe 
von Keimpflanzen wurde von ihm beschrieben. (Weitere Angaben über 
Wirkung des Sauerstoffentzugs auf die Keimfähigkeit von Samen siehe 
LEHMANN [30]). NABOKICH (33/34) beobachtete allmähliches, PFEFFER 
(37), WıELER (47) und andere sofortiges Einstellen des Wachstums bei 
Sauerstoffentzug, FERNANDES (14) fand Unterbrechung der Keimung 
von Pisumsamen. LEHMANN (29) stellte die höheren Pflanzen, die an- 
aerobes Wachstum zeigen, als Ausnahmen hin und beobachtete im all- 
gemeinen sofortigen Stillstand des Wachstums. 

Alle diese Ergebnisse charakterisieren die Anaerobiose als für die 
höhere Pflanze schädlich, die, wenn sie längere Zeit anhält, zum Tode 
der Pflanze führt. 

Von einigen Forschern wurde im Verlaufe der anaeroben Atmung 
höherer Pflanzen Auftreten von Äthylalkohol festgestellt. BREFELD (9) 
ermittelte durch Destillation die von Früchten, Blättern und Holz ent- 
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wickelte Alkoholmenge quantitativ. Die Tatsache der Alkoholbildung 
führte dazu, die Erscheinung der „anaeroben Atmung‘ mit der der 
alkoholischen Hefegärung zu identifizieren, oder wenigstens beide als 
einander recht ähnliche Vorgänge zu betrachten, besonders nach der 
Feststellung GopLewskıs (20, 21), daß bei anaerobiotisch keimenden 
Samen von Erbsen und Lupinen das Verhältnis CO, : Alkohol ungefähr 
der theoretischen Gleichung der alkoholischen Hefegärung entspricht. 
Andererseits zeigte vor allem KosTyTscHEw (24), daß einige Pflanzen 
sehr wenig, ja gar keinen Alkohol unter Sauerstoffabschluß bilden 
(z. B. Kartoffelknollen). 

Mich beschäftigte in meinen Untersuchungen in erster Linie die 
Frage nach den Ursachen, die die Anaerobiose zu einem so schädlichen 
Zustande machen, eine Frage, die gelegentlich aufgeworfen wurde, aber 
mit Vermutungen, wie Schädlichkeit des entstehenden Alkohols, Mangel 
an Betriebsenergie usw. kurz abgetan wurde. 

Bei meinen Untersuchungen ging ich prinzipiell so vor, daß ich die 
Lebensdauer der Zellen oder ganzer Organe höherer Pflanzen in An- 
aerobiose unter den verschiedensten Bedingungen beobachtete. Die Ein- 
teilung der vorliegenden Abhandlung erfolgt so, daß nach kurzer metho- 
discher Einführung zunächst diejenigen Faktoren in ihrer Wirkung be- 
sprochen werden, die die Lebensdauer in Anaerobiose in gleichem Maße 
beeinflussen wie die Lebensdauer oder Intensität der Lebensvorgänge 
unter aeroben Verhältnissen, Faktoren also, die zwar keine spezifische 
Rolle bei der anaeroben Atmung spielen, deren Einfluß auf die Lebens- 
dauer zu kennen aber dennoch eine unerläßliche Grundlage für die wei- 
teren Untersuchungen bildete. Im nächsten Abschnitt werden die Er- 
gebnisse der Versuche mitgeteilt, die die Abhängigkeit der Lebensdauer 
von der Menge der in den untersuchten Geweben vorhandenen Kohle- 
hydrate zeigen. Im darauffolgenden Abschnitte werden die Versuche 
mitgeteilt, deren Ergebnisse in irgendeinem Zusammenhange stehen mit 
dem Auftreten von giftigen Zwischen- oder Endprodukten bei der an- 
aeroben Atmung. In einem weiteren Abschnitte wird die Art der Schä- 
digung, wie sie sich an den Zellen oder Organen zeigt, z. B. Änderung der 
physikalisch-chemischen Eigenschaften, beschrieben. In der darauf- 
folgenden Besprechung werden unter Herzuziehung vorhandener Litera - 
tur meine Ergebnisse mit den bisher vorliegenden verglichen und ver- 
schiedene Deutungsmöglichkeiten besprochen. 


Methodisches. 

Zur Untersuchung gelangten teils ganze Pflanzen, teils Organe, teils 
Gewebeschnitte. Je nach der Größe der Objekte wurden als Unter- 
suchungsgefäße teils Glasglocken, die gut der Glasplatte als Unterlage 
aufsaßen (Schliff) und oben mit Gummistopfen versehen waren, teils 
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Standzylinder mit gut passendem Gummistopfen, teils Reagenzgläser 
verschiedener Größe verwendet, deren je eine größere Zahl (8—12) mit- 
einander durch ein Glasröhrensystem verbunden war, um gleichzeitig 
mehrere Objekte unter genau gleiche Versuchsbedingungen zu bringen. 
Die Reagenzgläser waren ebenfalls durch gut schließende Gummistopfen 
verschließbar. Jedes Gefäß konnte für sich, außerdem noch jedes System 
durch eingeschliffene Glashähne verschlossen werden. Die Objekte wur- 
den in die Gefäße gebracht, je nach den Versuchsbedingungen in feuchten 
Raum, in eine bestimmte Flüssigkeit tauchend oder von bestimmter 
Flüssigkeitsmenge bedeckt. Die Gefäße wurden dann an die Apparatur 
angeschlossen, die aus einer guten Wasserstrahlpumpe, aus einem Steig- 
rohr mit Hg als Manometer und einer Zuführung für das einzuleitende 
Gas bestand. Dann wurden die Gefäße mit der Pumpe möglichst weit- 
gehend evakuiert, das Gas, das die Luft ersetzen sollte, bis zum Atmo- 
sphärendruck eingeleitet und das Evakuieren und Füllen mit kleinen 
Pausen zweimal wiederholt. Dann wurden die Gefäße geschlossen und 
völlig in Wasser getaucht, im Thermostaten bei konstanter Temperatur 
gehalten. Gegen Belichtung wurden die Gefäße schon beim Evakuieren 
und Füllen möglichst geschützt, im benutzten Thermostaten herrschte 
sowieso völlige Dunkelheit. Daß Evakuieren das Material in keiner 
Weise schädigt (kann im Hinblick auf die von DANGEARD (10) an Algen 
ausgeführten Versuche als wahrscheinlich gelten), wurde in Vorversuchen 
erwiesen, indem verschiedene Gewebe, die stundenlang der arbeitenden 
Wasserstrahlpumpe ausgesetzt waren, keinerlei Schädigung aufwiesen. 
Die Sicherheit der Methodik wurde noch dadurch erhöht, daß bei jeder 
Versuchsreihe mindestens ein Gefäß nach dem Evakuieren statt mit 
dem Gas mit Luft gefüllt wurde und als Kontrolle diente, wobei in 
keinem Versuche eine Schädigung der Kontrolle durch das Evakuieren 
festgestellt wurde. Als inertes Gas wurde Stickstoff verwendet, der einer 
Bombe (von der Firma Lindes Eismaschinenfabrik, Berlin) entnommen 
und zunächst in einen Gasometer gefüllt wurde, so daß er von da in be- 
liebiger Menge und regulierbarer Geschwindigkeit verwendet werden 
konnte. Der Stickstoff wurde beim Gebrauch über eine in einem Porzel- 
lanrohr befindliche Kupferspirale in möglichst langsamem Strome ge- 
leitet, um die letzten Spuren von darin enthaltenem Sauerstoff zu ab- 
sorbieren, und gelangte dann in die Untersuchungsgefäße. Der Druck des 
Gases und die Geschwindigkeit des Einleitens konnten mit Hilfe des Steig- 
rohres leicht verfolgt und reguliert werden. Durch das dreimalige Eva- 
kuieren und Füllen der Gefäße wurde, wie man sich leicht berechnen 
kann, die Luft praktisch vollständig durch den Stickstoff ersetzt. Die 
Apparatur hielt, wie des öfteren festgestellt wurde, das Vakuum mehrere 
Stunden konstant, so daß auch während der Manipulationen kein Sauer- 
stoff in die Apparatur drang. Um einwandfrei festzustellen, ob die herge- 
Planta Bd. 16. 29 
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stellte Atmosphäre wirklich sauerstofffrei wäre und während langer Zeit 
bliebe, wurden zahlreiche Kontrollen angestellt mit alkalischem Pyro- 
gallol und mit Ferropyrophosphat. Die Reagenzien zeigten auch nach 
Wochen keine Veränderung der Farbe. Ferner geht die Zuverlässigkeit 
der Methodik daraus hervor, daß Gewebe, die in kleine Gefäße einge- 
schmolzen waren, die gleiche Lebensdauer in Anaerobiose aufwiesen wie 
die, welche nach der üblichen Methode behandelt waren. 

Die Untersuchung auf den Zustand der Zellen oder Gewebe nach be- 
stimmter Zeit der Anaerobiose erfolgte teils makroskopisch durch Beob- 
achten von Verfärbung, Schlaffwerden, Durchsichtigwerden, teils mi- 
kroskopisch durch Beobachten des Zustandes von Plasma, Kernen und 
Membranen im Dunkelfeld oder durch Feststellung der Veränderung 
physikalisch-chemischer Eigenschaften des Protoplasmas mit der plasmo- 
lytischen Methode. Dabei wurde in Vorversuchen ausprobiert, welches 
Plasmolytikum und welche Konzentration desselben bei den einzelnen 
Geweben die beste Plasmolyse an gesunden Zellen hervorrief. Ein ent- 
sprechendes Plasmolytikum wurde dann auch auf die zu untersuchenden 
Zellen angewandt und festgestellt, wieviel Prozent der Zellen des Schnit- 
tes plasmolysiert waren, wobei stets Verlauf und Form der Plasmolyse 
verfolgt wurden, um Täuschungen, etwa durch Scheinplasmolyse (siehe 
Köster 28) auszuschließen; auch wurden häufig Deplasmolysen ange- 
stellt. Das Verhältnis der plasmolysierten zu den überhaupt vorhandenen 
Zellen gibt den Schädigungsgrad des Schnittes an. Entweder wurde dann 
im Ergebnis dieser Schädigungsgrad nach einer bestimmten Zeit der 
Anaerobiose angegeben, oder es wurde die Lebensdauer der Schnitte an- 
gegeben, worunter hier verstanden werden soll die Zeit, nach der noch 
50% der vorhandenen Zellen Plasmolyse aufweisen. Ferner wurden noch 
Plasmolysezeit und -form und ihre Veränderung infolge der Anaerobiose 
beobachtet. Welche Art der Feststellung der Schädigung in den ein- 
zelnen Versuchen angewandt wurde, ist bei der Beschreibung zu finden. 


Einfluß von Außenfaktoren. 
a) Temperatur. 

Zunächst werde der Einfluß der Temperatur während der Anaerobiose 
auf die Geschwindigkeit des Eintrittes des Zelltodes bei Epidermiszellen 
von Begonia Kewensis besprochen. 

Mit dem Rasiermesser wurden möglichst gleichmäßige Schnitte der 
oberen Epidermis an möglichst gleichen Teilen möglichst gleichgroßer 
und gleichaltriger Blätter hergestellt in der Art, daß die Schnittfläche 
zwischen Epidermis und Palissadengewebe, also durch das Wassergewebe 
geführt wurde. Die Schnitte wurden in verdünnter ToTrINGHAMscher 
Lösung ausgewaschen, damit die Reste des Zellinhalts angeschnittener 
Zellen, die schädlichen Einfluß haben konnten, entfernt wurden. Ver- 
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dünnte ToTTINGHAMsche Lösung ist gewöhnlichem Leitungswasser oder 
gar destilliertem Wasser vorzuziehen, weil bei letzteren eintretende Aus- 
waschung von Ionen aus der Zelle starke Schädigungen nach sich ziehen 
kann. Möglichst gleiche Mengen von Epidermiszellen wurden auf meh- 
rere Untersuchungsgefäße verteilt, die mit gleichen Mengen verdünnter 
Torrınsuamscher Lösung beschickt waren, dann in anaerobe Be- 
dingungen gebracht und im Thermostaten einer bestimmten Temperatur 
ausgesetzt. Nach bestimmten Zeitintervallen wurde je ein Gefäß 
geöffnet, die Schnitte in m/2 Rohrzuckerlösung plasmolysiert und zu- 
nächst das Verhältnis der Anzahl gut plasmolysierter zur Gesamtzahl 
vorhandener Zellen jedes Schnittes berechnet und aus den Verhältnissen 
der einzelnen Schnitte das Durchschnittsverhältnis der Schnitte eines 
Gläschens berechnet. Werden die zu einer Versuchsreihe gehörigen 
Gläschen in bestimmten Zeitintervallen geöffnet, und trägt man die be- 
rechneten Prozente der plasmolysierten Zellen auf der Ordinate, die Zeit 
der Anaerobioseaufder Abszisseeines 
Koordinatensystems auf, so erhält 
man Kurven nach Art von Abb. 1, 
die in einem Versuche mit 19 C er- 
halten wurde. 

Der Verlauf der Kurve zeigt; daß 
die Zunahme der toten Zellen in der A, 2 to Po rs 
Zeiteinheit zu Beginn der Schädigung 
am kleinsten ist und allmählich immer größer wird, so daß die Annahme 
berechtigt erscheint, daß die getöteten Zellen auf die noch lebenden in 
irgendeiner Weise schädigenden Einfluß ausüben. Die Lebensdauer be- 
trägt in dem angeführten Beispiele 6 Stunden. 

Abb. 3 (S. 445) zeigt in einigen Kurven die Abhängigkeit der Lebens- 
dauer der Epidermiszellen von Begonia Kewensis, die, nachdem sie aus 
dem Gewächshause geholt waren, 2 Tage verdunkelt worden waren. In 
jedes Untersuchungsgefäß, deren teilweise 20 zu einer Versuchsreihe zu- 
sammengeschlossen waren, gelangten 5 Schnitte von je :/, gem Fläche in 
2 ccm verdünnter TorrınsHamscher Lösung. Die Kurven zeigen, daß 
mit steigender Temperatur die Lebensdauer der Schnitte abnimmt, und 
zwar der Art, daß der Temperaturkoeffizient bei Temperaturen zwischen 
6 und 19° etwa 5—5,5 beträgt. Unter Temperaturkoeffizienten ist die 
Anzahl der Temperaturgrade zu verstehen, bei deren Erhöhung die 
Lebensdauer der Zellen auf die Hälfte sinkt. Von 19 aufwärts wird der 
Temperaturkoeffizient kleiner, d. h. die Temperatursteigerung wird 
relativ schädlicher, bis bei etwa 270 C eine weitere Zunahme der Tem- 
peratur die Lebensdauer, die dann nur noch 11/, Stunden beträgt, nicht 
weiter verkürzt. Diese Zeit ist die Minimalzeit, die überhaupt im Ex- 
periment mit dieser Methodik festgestellt werden kann ohne Verzicht 
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auf einige Genauigkeit, da ja der Zeitpunkt des Anaerobiosebeginns 
und -endes nicht genauer festgestellt werden kann, als es geschah. Ana- 
loge Temperaturkurven wurden erzielt bei Begonia-Zellen, die sich 
während der Anaerobiose in einer Außenlösung von TorrrincHAMscher 
Lösung mit Zusätzen von Weinsäure, Brenztraubensäure, Glukose und 
Fruktose befanden. Die genauere Beschreibung der Versuchsanordnung, 
der Konzentration der Lösungen sowie die theoretische Auswertung die- 
ser Ergebnisse erfolgt in einem späteren Kapitel, hier interessiert zu- 
nächst nur die Form der Kurven, die dieselben Gesetzmäßigkeiten auf- 
weisen, nur der Temperaturkoeffizient ist ein anderer, er beträgt z. B. 
für Tartrat = 7,0, für Brenztraubensäure — 5,5, für Glukose — 4,5, 
wieder für ein Temperaturbereich von etwa 6—20° geltend. 

Nach eben Beschriebenem ist es einleuchtend, daß bei den folgenden 
Untersuchungen stets auf genaue Beachtung und Kontrolle der Tem- 
peratur während der Versuche großer Wert gelegt werden mußte, daß nur 
Versuchsergebnisse miteinander zu vergleichen waren, die bei völlig 
gleicher Temperatur zustande gekommen waren. Ferner hat es sich bei 
verschiedenen Versuchen (z. B. denen über den Einfluß organischer Sub- 
stanzen auf die Lebensdauer oder bei denen über den Einfluß des px der 
Außenlösungen) als sehr günstig für die Beurteilung ergeben, nicht nur 
mit konstanter Temperatur zu arbeiten, sondern unter sonst gleichen Be- 
dingungen in Parallelversuchen die Temperatur zu variieren und die so 
erhaltenen Temperaturkurven miteinander zu vergleichen, da sich zu- 
gleich mit der Temperatur physikalische Eigenschaften wie Permeabilität 
der Zelle ändern. 

b) Ionenwirkung. 

Seit langem ist bekannt, daß destilliertes Wasser recht schädlich ist 
für Gewebe, die sich längere Zeit darin befinden. Deshalb wurde auch 
von mir für die Versuche als Außenlösung nicht destilliertes Wasser, 
sondern eine physiologisch ausgeglichene Lösung verwendet. Aber nicht 
nur salzfreies Wasser, sondern auch reine Neutralsalzlösungen wirken 
stark schädigend auf darin befindliche Zellen. Obgleich diese Wirkung 
auch für anaerobe Verhältnisse von vornherein zu erwarten ist, hielt ich 
es dennoch für nötig, die Wirkung der reinen Neutralsalze auf in An- 
aerobiose befindliche Gewebe zu prüfen, denn es war die spezifische Wir- 
kung irgendeines Anions oder Kations auf den Vorgang der anaeroben 
Umsetzungen nicht ausgeschlossen. 

Für aerobe Verhältnisse steigert sich nach Untersuchungen von 
Kanno (23) die Giftigkeit der Anionen und Kationen gemäß der lyo- 
tropen Reihe, die für Anionen folgendermaßen lautet: SCN CIO; 
< NO, < CI < Acetat < SO, < Tartrat < Zitrat, für die Kationen hin- 
gegen weniger ausgeprägt ist. KanHo kommt zu folgender Reihe der 
Schädlichkeit der Anionen: SO, > Zitrat > Tartrat > Chlorid > Ace- 
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tat > Nitrat > Bromid > Jodid > Rhodanit; die Kationen schädigen 
gemäß der Reihe: K > NH, > Na >Sr > Mg > Ba > Ca. 

Meine Versuche wurden an Zellen ausgeführt, die môglichst gleich- 
mäßige Bedingungen und wenig Komplikationen zu bieten versprachen. 
Es mußte abgesehen werden von grünem Gewebe, da der Ernährungs- 
zustand durch verschiedene Vorgeschichte, wie Alter und Belichtung, 
leicht Schwankungen unterworfen sein konnte; die Gewebeschnitte 
mußten sich möglichst leicht und in genügender Menge herstellen lassen, 
durften nicht allzu kurze Lebensdauer in Anaerobiose besitzen und muß- 
ten gut plasmolysierbar sein. Allen diesen Anforderungen entsprachen 
am besten die Zellen der oberen Epidermis von Allium Cepa. 

Die obere Epidermis einer Zwiebelschuppe wurde mit dem Rasier- 
messer in gleichgroße, rechteckige Stücke geschnitten und diese mög- 
lichst gleichmäßig auf die einzelnen Untersuchungsgefäße so verteilt, daß 
in jedes eine gleiche Menge von Schnitten aus jeder Zwiebelschuppen- 
region zu liegen kam. Die Gefäße waren mit genau gleichen Flüssigkeits- 
mengen beschickt (denn das Verhältnis von Flüssigkeits- und Gewebe- 
menge spielt, wie später zu besprechen ist, eine große Rolle). Reine 
Neutralsalzlösungen wurden in m/10 Konzentration, hergestellt mit 
destilliertem Wasser, geboten. Die Temperatur betrug in allen Versuchen 
260 C. Phosphat wurde als Gemisch von primärem und sekundärem Salz 
im Verhältnis 1:1, also mit einem p, von 6,8, gegeben. 

Die Kationen, die als Chloride angewendet wurden, wirkten so, daß 
nach 20stündiger Anaerobiose sich das Ca-Salz am unschädlichsten er- 
wies, wie die folgende Tabelle zeigt: 

Kationen: Ca Ba Mg Na K NH, 
90% 30% 25% 10% 0% 0% lebend. 

Die Anionen, die als K-Salze geboten wurden, ergaben nach 13stün- 
diger Anaerobiose folgendes Resultat: 

Anionen: CIO; Cl NO; PO, SO, Tartrat 
75% 60% 55% 40% 40% 0% lebend. 

Die Anionen und Kationen wirken also auch in Anaerobiose gemäß 
der lyotropen Reihe. DaB die reinen Neutralsalze durch ihre Gegenwart 
giftig wirken und nicht die Giftwirkung auf dem Fehlen der anderen 
Salze beruht, zeigt die Kontrolle, die in reinem destilliertem Wasser aus- 
gefiihrt wurde, bei der nach 24 Stunden noch 90% der Zellen ungeschadigt 
waren. Ferner zeigten die Kontrollen, die mit den gleichen Neutralsalzen 
in Aerobiose behandelt wurden, daß die schädigende Wirkung der Salze 
in Anaerobiose weit früher zutage tritt als in Aerobiose, daß sich also die 
einzelnen schädlichen Faktoren kombinieren. 

Auch die Umkehrung der Ionenreihe, wie sie ENDLER (12) durch An- 
säuern der Salzlösung hervorrief, konnte für anaerobe Verhältnisse be- 
stätigt werden. Es wurden Puffergemische von Tartrat, Sulfat und 
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Chlorid in m/10 Konzentration mit den entsprechenden freien Säuren 
von einem p, von 5,0 hergestellt. Die Lebensdauer der Zellen betrug in 
dem Tartratpuffer über 20 Stunden, im Sulfatpuffer 6—7 Stunden, im 
Chloridpuffer 4 Stunden. 

Zusammenfassend ist wohl zu sagen, daß die toxische Wirkung der 
Neutralsalze auf die Zellen sich mit der schädigenden Wirkung der 
Anaerobiose kombiniert, daß aber ein Eingriff irgendeines der Neutral- 
salze in den spezifischen Mechanismus der anaeroben Atmung nicht er- 
sichtlich wurde. 

c) Organische Säuren. 

Zur weiteren allgemeinen Orientierung über den Einfluß von Außen- 
faktoren auf die Lebensdauer in Anaerobiose wurden verschiedenartige 
Säuren in ihrer Wirkung auf die Lebensdauer der Epidermiszellen von 
Allium Cepa untersucht; solche, die im Stoffwechsel der Zelle als Inter- 
mediärprodukte des anaeroben Stoffwechsels eine Rolle spielen könnten 
und solche, von denen dies nicht anzunehmen war, solche mit großem und 
solche mit relativ kleinem Molekularvolumen, solche, die als besonders 
schädlich oder unschädlich bekannt sind. Zugleich wurde an diesen 
Säuren die Abhängigkeit der Lebensdauer der Zellen von der H-Ionen- 
konzentration der Säurepuffer studiert. Die Lösungen wurden als Puffer 
der freien Säure mit den betreffenden K- und Na-Salzen, gelöst in Lei- 
tungswasser, verwandt, und zwar der Art, daß der p, der Puffer verschie- 
dene Werte annahm (die Methode der p,-Messung war die elektro- 
metrische mit einer Chin-Hydronelektrode). 

Die Verschiedenheit des p, machte sich bei allen untersuchten 
Säuren in der Art bemerkbar, daß, je höher die H-Ionenkonzentration 
war, die Lebensdauer der Zellen desto kürzer wurde. Die Kurven, die 
dies veranschaulichen, wurden dadurch erhalten, daß auf der Ordinate 
die Lebensdauer der Zellen, auf der Abszisse der p, der Lösung aufge- 
tragen wurde. 

Die Kurven (Abb. 2) zeigen für die meisten Säuren ziemlich gleich- 
mäßigen Abfall mit zunehmender Ansäuerung. Ausnahmen sind: Wein- 
säure und Maleinsäure; sie ergeben zwar bei starker Ansäuerung eine 
Lebensdauer, die der von den anderen Säuren bewirkten vergleichbar 
ist, von p, 4,5 an aufwärts dagegen erfolgt ein plötzlicher Anstieg der 
Kurve, der bis zu p, = 5,0 anhält; von da ab erfolgt keine wesentliche 
Erhöhung der Lebensdauer. 

Vergleicht man die Lebensdauer der Zellen in den verschiedenen un- 
tersuchten Säuren, etwa bei einem p, von 5,0 und setzt sie in Beziehung 
zum Molekulargewicht der Säuren, so erhält man eine gewisse Gesetz- 
mäßigkeit, wie sie die folgende Tabelle veranschaulicht : 
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Abb.2. Anaerobiontische Lebensdauer von Epidermiszellen von Allium Cepa unter der Wirkung 
verschiedener organischer Säuren in Abhängigkeit vom p, ihrer Lösungen. 


Ameisensäure mit dem kleinsten Molekulargewicht bewirkt das 
rascheste Absterben, mit zunehmendem Molekulargewicht nimmt auch 
die Lebensdauer der Zellen zu. Ausnahmen bilden die Zitronensäure, die 
im Verhältnis zu ihrem Molekulargewicht außerordentlich schädlich 


TT 
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wirkt, ferner Brenztraubensäure, Maleinsäure und Weinsäure, die 
relativ unschädlich sind. Bedenkt man, daß nach der von RUHLAND (38) 
aufgestellten Ultafiltertheorie die Durchlässigkeit der Zellen für Stoffe 
desto größer ist, je kleiner das Molekularvolumen derselben ist, so liegt 
der Schluß nahe, daß auch die Giftigkeit der Säureionen in direktem Ver- 
hältnis steht zu ihrem Eindringen in die Zelle. 

Alle bisher betrachteten Faktoren und Substanzen, wie Temperatur, 
Neutralsalze, organische Säuren, p, haben, soweit sie nicht als Aus- 
nahmen hervorgehoben wurden, auf die Lebensdauer in Anaerobiose 
keinen spezifischen Einfluß, sondern die Wirkung rein toxischer Art, 
wie sie sich in Aerobiose zeigt, wird nur durch den anaeroben Zustand 
verstärkt. 

Im folgenden wenden wir uns der Frage zu nach den Ursachen, die den 
Zelltod in Anaerobiose bewirken, und welche inneren Faktoren, d. h. 
Faktoren, die die aerob atmenden Zellen nicht schädigen, die Lebens- 
dauer in Anaerobiose beeinflussen. 

Zwei Ursachen sind es im wesentlichen, die für den Zelltod verant- 
wortlich zu machen sind: 

a) starker Nährstoffverbrauch mit daraus folgenden Hungererschei- 
nungen und Mangel an Betriebsenergie und 

b) Auftreten giftiger Zwischen- und Endprodukte der anaeroben 
Spaltung. 

Nach diesen beiden Gesichtspunkten sollen auch die angestellten Ver- 
suche beschrieben werden. 


Hungererscheinungen als Ursachen des Zelltodes. 

Da bei anaerober Spaltung in erster Linie Kohlehydrate veratmet 
werden, ist anzunehmen, daß stärkereiche Zellen länger Anaerobiose er- 
tragen als stärkearme. 

Ein Versuch, der mit einer ganzen Pflanze von Bellis perennis ange- 
stellt wurde, zeigte nach 15stündiger Anaerobiose bei 18° C folgendes: 
Blumenblätter, Wurzelspitze, jüngste Blätter und Stengelspitze zeigten 
die stärkste Schädigung. Der Grund könnte darin zu suchen sein, daß an 
Stellen des größten Wachstums auch die größte Kohlehydratumsetzung 
statthat, so daß rasch wachsende Teile leicht ein Defizit an Kohlehydra- 
ten aufweisen und sich hier ein Mangel zuerst bemerkbar machen muß. 

Ein Versuch mit Sempervivum zeigt, daß nach 24stündiger Anaero- 
biose bei 20° die innersten (jüngsten) Blätter völlig tot, glasig, die ausge- 
wachsenen hingegen frisch grün waren. Auch hier liegt nahe, als Grund 
des Absterbens Hungererscheinungen anzunehmen, da einerseits die 
Menge verfügbarer Kohlehydrate in den älteren Blättern wegen kräf- 
tigerer Assimilation größer, andererseits der Verbrauch geringer als bei | 
jüngeren Blättern ist. 
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Eine Keimpflanze von Laburnum vulgare zeigte nach 40stündiger 
Anaerobiose folgendes Bild der Schädigung: Die Blattspreiten der voll- 
entwickelten Blätter waren vom Außenrande her abgestorben, so daß 
nur die in der Nähe der Leitbündel befindlichen Zellen noch lebten. Die 
jüngsten Blätter sowie die Sproßspitze waren völlig tot, ebenso die Wur- 
zelspitzen. Unbeschädigt waren die Keimblätter, der mittlere Teil des 
Stammes sowie die Blattstiele und Gefäßteile der älteren Blätter. Die 
Schädigung begann also an den äußersten Teilen der Pflanze und schritt 
dann zentripetal fort, wobei als Zentrum der Bewegung die Keimblätter 
anzusehen waren, also die Teile der Pflanze, die am reichsten an Kohle- 
hydraten waren. Daß belichtete Blätter von Laburnum vulgare längere 
Lebensdauer in Anaerobiose aufwiesen als verdunkelte, und bei gleicher 
Belichtung ältere, stärkereichere größere als jüngere, zeigt folgender 
Versuch, bei dem Laburnum-Blätter vor der Anaerobiose 3 Tage ver- 
dunkelt und dann teilweise 8 Stunden dem direkten Sonnenlicht ausge- 
setzt waren. Nach 65stündiger Anaerobiose zeigte sich folgendes Er- 
gebnis: 





| 





jüngstes | zweites mittleres | älteres | ältestes 
| | | 
| 
belichtet tot einige Zellen | 50% tot | 50% tot | kl. Flecken tot 
leben | 
verdunkelt tot | tot tot | tot kl. Flecken leb. 


Den gleichen Einfluß hatte Belichten bzw. Verdunkeln bei einer an- 
deren Papilionacee: Gleditschia. Nachdem die Blätter 24 Stunden ver- 
dunkelt waren, wurden sie 3, 2, 1 und 0 Stunden dem Sonnenlichte aus- 
gesetzt. Nach 24stündiger Anaerobiose ist das 3 Stunden belichtete Blatt 
ohne Spur einer Schädigung, das 2stündig belichtete zeigt Spuren der 
Schädigung, ebenso das 1stündig belichtete; am stärksten war das nicht 
belichtete Blatt geschädigt, bei dem ziemlich große braune Flecken als 
Zeichen starker Schädigung sichtbar waren. 

Spirogyra, die als einziger Kryptogamenvertreter neben Chara zum 
Vergleich mit höheren Pflanzen herangezogen wurde, zeigte ebenfalls 
nach Verdunkeln größere Empfindlichkeit gegen Anaerobiose als nach 
normaler Belichtung. 2 Tage verdunkelte Zellen von Spirogyra waren 
nach 32stündiger Anaerobiose bei 16° C alle tot, während bei normal be- 
lichteten unter sonst gleichen Bedingungen 75% der behandelten Zellen 
lebend waren und normale Plasmolyse aufwiesen. In einem anderen Ver- 
suche waren 26 Stunden verdunkelte Spirogyra-Fäden nach 23stündiger 
Anaerobiose zu 50% abgestorben, normal belichtete nach derselben Zeit 
zu 95% lebend. Die Kontrollen, die unter sonst gleichen Bedingungen 
aerob atmeten, waren nach gleicher Verdunkelung noch alle lebend, ja 
selbst viele Tage lang verdunkeltes Material zeigte keine Spur einer 











444 G. Grünberg: 


Schädigung, so daß für das Absterben nicht Hungererscheinungen im 
allgemeinen verantwortlich zu machen sind, sondern der durch den 
großen anaerobiontischen Stoffverbrauch verursachte oder beschleunigte 
Kohlehydrat- bzw. Energiemangel. 

Mit Elodea canadensis wurde folgender Versuch angestellt: Ganze 
Zweige wurden 90 Stunden verdunkelt, darauf die Blättchen vom Stengel 
gelöst und auf drei Gefäße gleichmäßig verteilt. Die Blättchen in dem 
einen Gefäß wurden bei 130 C 36 Stunden lang künstlich belichtet, und 
zwar mit einer starken Glühbirne, die im zweiten Gefäß bei 130 C 2 Tage 
natürlichem diffusen Lichte ausgesetzt, die im dritten Gefäße befind- 
lichen 48 Stunden verdunkelt. Nach 70stündiger Anaerobiose bei 180 C 
waren die Zellen der künstlich belichteten Blättchen zu 100% lebend, die 
der normal belichteten zu 55%, während die der verdunkelten alle tot 
waren. Auch hier waren in allen drei Fällen die Kontrollen zu 100% 
lebend. Die Lebensdauer in Anaerobiose ist also bei Zlodea direkt pro- 
portional der vorherigen Belichtungszeit und -intensität. 

Denselben Effekt wie Belichtung spielt bei £lodea die künstliche Er- 
nährung der Zellen mit Traubenzucker oder Brenztraubensäure: Blätt- 
chen von Stengeln, die 2 Tage lang verdunkelt waren, wurden gleich- 
mäßig auf Untersuchungsgefäße verteilt, die zum Teil mit Kulturwasser, 
zum Teil mit in Kulturwasser gelöstem Traubenzucker (in m/10 Kon- 
zentration), zum Teil mit in Kulturwasser gelöstem Brenztraubensäure- 
puffer mit pa = 6,8 (in m/20 Konzentration) beschickt waren. Nach 
Anaerobiose von 55 Stunden waren die Blättchen der Zellen, die sich in 
Traubenzucker befanden, zu 100% lebend, die Zellen in Brenztrauben- 
säure zu 60%, während die Zellen der in Kulturwasser ohne Zusatz be- 
findlichen Blättchen alle tot waren. Traubenzucker und Brenztrauben- 
säure ersetzen also ganz oder wenigstens weitgehend die Assimilate und 
können anaerob veratmet werden. 

Während bei den bisher besprochenen Pflanzengattungen wie Labur- 
num, Gleditschia, Bellis, Elodea, Spirogyra in jedem Falle die Lebehs- 
dauer in Anaerobiose desto größer war, je größer die Kohlehydratmenge 
in den Zellen war, komme ich jetzt zur Besprechung der Versuche, die an 
Begonia und Oxalis, also Pflanzen mit stark saurem Zellsafte, angestellt 
wurden. Zu typischen Hungererscheinungen kommt es bei diesen Pflan- 
zen wegen der kurzen Lebensdauer in Anaerobiose nur dann, wenn die 
Blätter vor Versuchsbeginn verdunkelt gewesen waren. 

Wurden Blätter von Begonia echinosepala oder Begonia Kewensis 
einige Tage verdunkelt, so bewirkten bei den Zellen dieser Blätter Glu- 
kose, Fruktose und Brenztraubensäure Verlängerung der Lebensdauer 
gegenüber den nicht mit diesen Substanzen behandelten Zellen. 

Die Methodik der Herstellung der Schnitte wurde schon unter dem 
Kapitel ,, TemperatureinfluB“ geschildert. Glukose, Fruktose und Rohr- 
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zucker sowie brenztraubens. K. wurden in m/20 Konzentration ver- 
wendet. Die Kurven (Abb. 3) zeigen die Lebensdauer der Zellen unter 
der Einwirkung der Substanzen in Abhängigkeit von der Temperatur. 
Zugabe von Glukose und Fruktose, deren Kurven genau zusammenfallen, 
bewirken Verlängerung der Lebensdauer in Anaerobiose von 6 bis gegen 
20°C, und zwar desto größere, je tiefer die Temperatur ist. Je tiefer die 
Temperatur ist, desto weniger Atemmaterial ist nötig, um das Leben zu 


Lebensdouer in Stunden 





Abb. 3. Lebensdauer von Epidermiszellen von Begonia Kewensis in Anaerobiose unter Wirkung 
verschiedener Kohlehydrate in Abhängigkeit von der Temperatur. 


fristen, und desto besser ist, gleiche Permeabilität der Zelle für die Stoffe 
bei allen Temperaturen angenommen, die Zelle mit Atemmaterial ver- 
sorgt. Von 22° an aufwärts wird die günstige Wirkung von Glukose und 
Fruktose aufgehoben, vermutlich, weil bei dieser Temperatur soviel 
Atemmaterial verbraucht wird, daß die Permeabilitätsgeschwindigkeit 
nicht ausreicht, um die Zellen mit genügend Atemmaterial zu versorgen. 
Zwar wird mit zunehmender Temperatur die Permeabilität der Zelle 
ziemlich stark gesteigert (GELLHORN 19), offenbar aber doch nicht in 
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dem Maße, wie es nötig wäre, damit die beobachtete Hungererscheinung 
nicht aufträte. 

Brenztraubensäure (bis zu pu = 5,5 mit m/15 Na,H PO, gepuffert), die 
in m/40 Konzentration zur Anwendung kam, bewirkte im ganzen Tem- 
peraturbereiche eine Verlängerung der Lebensdauer. Von 13° an ab- 
wärts fällt die Kurve mit der zusammen, die von Trauben- und Frucht- 
zucker gebildet wird. Da die Molekülgröße von Brenztraubensäure ge- 
ringer ist als die der Hexosen, dringt sie offenbar rascher in die Zelle ein, 
so daß also auch im Temperaturbereiche von über 220 eine günstige Wir- 
kung zu verzeichnen ist. Im Kapitel „organische Säuren‘ sahen wir, daß 
Brenztraubensäure keine Ausnahmestellung unter den organischen Säu- 
ren einnimmt. Doch handelte es sich ja dort um eine Ionenwirkung, 
während hier hingegen die freie Säure als Molekül zur Wirkung gelangt. 

Rohrzucker sowie Glyzerin, die in m/20 Konzentration zur Anwendung 
kamen, beeinflussen die Lebensdauer in Anaerobiose nicht, ihre Kurven 
fallen mit der zusammen, die die Lebensdauer ohne Zusätze darstellt. 
Für das Ausbleiben des Effektes bei Rohrzucker ist wohl die zu geringe 
Permeabilität der Zelle für ihn verantwortlich zu machen, Glyzerin wird 
offenbar nicht verbraucht. (Ein günstiger Einfluß von Glyzerin hätte er- 
wartet werden können im Hinblick auf die Angabe Meyers [32] über 
Bildung von Stärke aus Glyzerin in Laubblättern, ein Ergebnis, das 
neuerdings mehrfach angezweifelt und wohl auch widerlegt wurde.) 

Es wurde ferner noch ein Versuch angestellt mit einem Gemisch von 
Glukose und Brenztraubensäure, bei 20 und 300 C. Bei 200 C betrug die 
Lebensdauer in Glukose 6 Stunden, in Brenztraubensäure 81/, Stunden, 
im Gemisch 8 Stunden. Bei 300 C ist die Lebensdauer in Glukose 
11/, Stunde, in Brenztraubensäure 21/, Stunden, im Gemisch 2 Stunden. 
Die Wirkung des Gemisches nimmt also eine Mittelstellung ein zwischen 
den Wirkungen der Komponenten. Genau die gleiche Beobachtung am 
Gemisch zweier Stoffe machte GÉNÉVOIS (15, 16) an grünen Algen, der 
Atmungsintensitätserhöhung durch Hexosen sowie Zwischen- und End- 
produkte der alkoholischen Gärung feststellte. GÉNÉvOIs erklärte dieses 
Einnehmen der Mittelstellung mit einer Oberflächenwirkung der Stoffe, 
die sich gegenseitig gemäß ihrer Konzentration von ihren Plätzen an den 
Oberflächen verdrängen. 

Eigenartig ist die Wirkung der Weinsäure, die im ganzen Tempe- 
raturbereiche eine Lebensverlängerung hervorruft, wie sie weder von 
Hexose, noch von Brenztraubensäure auch nur annähernd bewirkt wird. 
Eine Erklärung wird S. 464 versucht. 

Während die beschriebenen Versuche nur Gültigkeit haben für Be- 
gonia-Blätter, die 2 Tage verdunkelt waren, also leicht an Hungerer- 
scheinungen litten, zeigten Blätter von Begonia, die frisch aus dem Ge- 
wächshause ohne Verdunkelung Verwendung fanden, gerade ein gegen- 


En a 
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teiliges Verhalten. Zugabe von Traubenzucker verkürzte die Lebens- 
dauer, wie folgender Versuch zeigt, der ebenfalls mit Epidermiszellen 
angestellt wurde: Bei 18° C war die Lebensdauer der Zellen ohne Zusatz 
von Glukose 10 Stunden, bei Zusatz von m/20 Glukose 6 Stunden. 

Aus Versuchen mit Sempervivum, Laburnum usw. ging, wie oben be- 
schrieben, hervor, daß ältere, stärkereichere Blätter widerstandsfähiger 
gegen Anaerobiose sind als jüngere. Bei frischen Blättern von Begonia 
echinosepala sind gerade die älteren Blätter die empfindlichsten, wie 
folgende Tabelle zeigt, wobei als relatives Maß für das Alter der Blätter 
ihre Lange angegeben ist. Die Ergebnisse wurden verschiedenen Versuchen 
entnommen, zeigen aber eine befriedigende Übereinstimmung. Allerdings 
kann die größere Empfindlichkeit älterer Blätter mit der mit dem Alter 
steigenden H-Ionenkonzentration zusammenhängen, von der, wie später 
zu berichten ist, die Lebensdauer in Anaerobiose wesentlich abhängig ist. 
Der Lebenszustand wurde in diesen Versuchen makroskopisch beurteilt. 
Tote Blätter von Begonia nehmen braune Farbe an, riechen aromatisch, 
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sind schlaff und glasig durchscheinend. Alle diese Reaktionen treten 
ziemlich plötzlich und gleichzeitig auf, so daß sie ein sicheres und zugleich 
leicht zu beobachtendes Kriterium für den Eintritt des Todes bilden. 
Durch mikroskopisch-anatomische Untersuchungen wurde der Tod der 
Zellen ebenfalls in einigen Fällen bestätigt. 

Oxalis Deppei zeigte in öfters wiederholten Versuchen, daß die Le- 
bensdauer von frisch aus dem Freien geholten Blättern kürzer ist als die 
von Blättern, die 1 Tag lang verdunkelt gewesen waren. So ergab ein 
Versuch folgendes: 








T 
nach 1'/, Stunden | nach 21/; Stunden | nach 6'/, Stunden 
| | 
frisch alle lebend 75% tot | 100% tot 
verdunkelt ss po alle lebend | 25% tot 


Die Bestimmung des Schädigungsgrades erfolgte ebenfalls makro- 
skopisch mit teilweise mikroskopischer Kontrolle. Di: Schädigung be- 
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ginnt mit dem Sichtbarwerden toter Zonen mitten im lebenden Gewebe, 
die weiter um sich greifen, bis das ganze Blatt tot ist (daher auch die An- 
gabe der Schädigung in Prozent.) 

Bei Begonia und Oxalis ist also die Lebensdauer kohlehydratärmerer 
Blätter größer als die kohlehydratreicherer, sofeın das Verdunkeln nicht 
bis zum Auftreten von Hungererscheinungen ausgedehnt wird. (Weitere 
Ausführungen darüber siehe S. 459, 462.) 

Die letztbeschriebenen Versuche deuten darauf hin, daß rascher Re- 
servestoffverbrauch nicht die einzige Ursache des Absterbens der Zellen 
in Anaerobiose sein kann, besonders nicht bei Pflanzen, deren anaero- 
biontische Lebensdauer sehr kurz ist. Diese Versuche leiten also direkt 
über zur Besprechung derjenigen, die unter dem Gesichtspunkte ange- 
stellt wurden, daß bei den in anaerober Atmung ablaufenden chemischen 
Umsetzungen giftige Zwischen- oder Endprodukte auftreten. 


Auftreten giftiger Stoffwechselprodukte. 


Wurden Gewebestücke in bestimmte Flüssigkeitsmengen gebracht, in 
denen sie anaerob atmeten, so war die Lebensdauer unter sonst gleichen 
Bedingungen abhängig von dem Verhältnis der Zellmenge zu der Flüssig- 
keitsmenge in dem Sinne, daß der Zelltod desto früher eintrat, je größer 
die Menge der Gewebe bei gleicher Flüssigkeitsmenge war. 

Von der oberen Epidermis der Zwiebelschuppe von Allium Cepa 
wurden möglichst gleichgroße quadratische Stücke hergestellt, in 1 cem 
verdünnte TOTTInGHAmscher Lösung gebracht und bei 26° C anaeroben 
Bedingungen ausgesetzt, und zwar befanden sich in derselben Flüssig- 
keitsmenge 5, 10 und 20 Schnitte. Die folgende Tabelle zeigt das Ergeb- 
nis nach 16 und 23 Stunden. 














5 Schnitte 10 Schnitte | 20 Schnitte 
16 Stunden 100% lebend % lebend | 10% lebend 
23 di 80% , 20% > | alle tot 


Im feuchten Raume sind schon nach 31/, Stunden bei 26° C nur noch 
20% der Zellen am Leben, während Schnitte, die in sehr viel Außenlösung 
sich befanden, bei der gleichen Temperatur mehrere Tage ungeschädigt 
blieben, und selbst bei 370 C nach 23 Stunden noch 50% der Zellen nor- 
male Plasmolyse zeigte. Entsprechende Versuche wurden noch zahlreich 
angestellt, immer ergaben sie dasselbe, ja es wurde durch die Wahl des 
Verhältnisses von Schnitt- zu Flüssigkeitsmenge oft eine für die Un- 
tersuchung bequeme Lebensdauer im voraus abgeschätzt und dann auch 
erzielt. 

Das Verhältnis von Gewebe- und Flüssigkeitsmenge kann nur dann 
von Einfluß auf die Lebensdauer der Zelle sein, wenn die bei der An- 


Über die Ursachen des Zelltodes in Anaerobiose. 449 


aerobiose entstehenden Giftstoffe in die Außenlösung exosmieren. Bei 
genügender Menge der letzteren wirkt die Verdünnung lebensver- 
längernd, werden die Giftstoffe aber in wenig Flüssigkeit angehäuft, so 
müssen sie bei bestimmter Konzentration den Tod der Zelle herbeiführen. 
Einen Beweis dieser Annahme sehe ich darin, daß Außenlösungen, in 
denen Zellen durch Anaerobiose geschädigt waren, auf frische Epidermis- 
zellen schon nach 2 Stunden in Aerobiose tödlich wirken. Daß nicht etwa 
der Zellsaft der abgestorbenen Zellen, sondern wirklich durch Anaero- 
biose entstandene Stoffe die Giftwirkung verursachten, zeigt ein Versuch, 
bei dem in Aerobiose Zellen in verdünntem Preßsafte nach 2 Tagen noch 
keine Schädigung aufwiesen. 

P„-Messungen an Preßsäften frischen Gewebes von Allium Cepa er- 
gaben einen p, von 5,25; der p, vom Preßsafte, der von in Anaerobiose 
geschädigtem Gewebe hergestellt worden war, betrug hingegen 4,77. Eine 
Folge der anaeroben Atmung ist also in diesem Falle zweifellos eine starke 
Ansäuerung des Zellsaftes. Auch die Außenlösungen in oben beschrie- 
benen Versuchen zeigten nach Abbruch derselben stets deutliche An- 
säuerung. 

Diese Befunde, die es wahrscheinlich machen, daß bei der anaeroben 
Atmung irgendeine Säure als Stoffwechselprodukt auftritt, die mit für die 
Schädigung der Zellen verantwortlich gemacht werden muß, ließen fol- 
gende Überlegung entstehen: Wenn H-Ionenkonzentrationserhöhung 
des Zellsaftes bzw. der Außenlösung an der schädlichen Wirkung der 
Anaerobiose beteiligt ist, so muß diese schädliche Wirkung dadurch ab- 
geschwächt werden können, daß zu der Außenlösung ein Puffer gegeben 
wird, der starke Ansäuerung verhindert. Die Resultate diesbezüglicher 
Versuche bestätigen diese Vermutung vollauf. Als Puffer eignete sich 
nach eingehenden Vorversuchen am besten ein Sörensscher Phosphat- 
puffer (m/15 Na;HPO, +m/15 KH,PO,), in dem Schnitte von Allium 
Cepa bei geeigneter Temperatur wochenlang in Anaerobiose am Leben 
blieben. Während Schnitte in TorrINGHAMscher Lösung nach 18 Stunden 
zu 40% lebend, nach 26 Stunden alle tot waren, zeigten unter sonst 
gleichen Bedingungen in derselben Flüssigkeitsmenge, die aber außer der 
TorrtınsHamschen Lösung einen m/15 Phosphatpuffer von p, =5,5 
enthielt, nach 26 Stunden noch fast alle, nach 47 Stunden noch 50% der 
Zellen normale Plasmolyse. Daß die Pufferungskapazität des Phosphat- 
gemisches, die abhängig von der Konzentration ist, eine wesentliche 
Rolle spielt, zeigt der folgende Versuch: Während im Puffer von 0,1 m 
Konzentration nach 361/; Stunden 65% der Zellen lebend sind, sind in 
0,002 m Konzentration in derselben Zeit alle Zellen tot, obgleich der p, 
annähernd der gleiche war. 

Mit Phosphatpuffer behandelte Zellen zeigen die sonst so starke Ab- 
hängigkeit der Lebensdauer vom Verhältnis von Gewebe- zu Flüssig- 
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keitsmenge in weit geringerem Maße: Es wurden einerseits zwei Schnitte 
in 4 ccm, andererseits zehn Schnitte in 2 ccm Puffer als Außenlösung ge- 
bracht. Nach 22stündiger Anaerobiose waren bei ersteren 85% der Zellen, 
bei letzteren 75%, nach 63stündiger Anaerobiose in beiden Fällen 40% 
lebend. Das Resultat wurde durch mehrere Parallelversuche gesichert. 

Die günstige Wirkung des Puffers wird demnach weniger auf einer 
Erhöhung der Pufferungskapazität des Zellsaftes der lebenden Zelle be- 
ruhen, als vielmehr auf einer Abschwächung der von der lebenden Zelle 
in die Außenlösung ausgeschiedenen Säure oder der mit dem Zellsafte 
toter Zellen in die Außenlösung diffundierenden Säure. 

Dieselbe Verlängerung der Lebensdauer bewirkt Phosphatpuffer bei 
Spirogyra. Bei 16° C waren in einem Versuche nach 64stündiger An- 
aerobiose ohne Zusatz von Phosphat alle Zellen tot, dagegen in m/100 
Phosphatpuffer vom p, 6,8 nach derselben Zeit alle, nach 88 Stunden 
noch 90% der Zellen lebend. 

Unter den grünen Pflanzen nehmen Chara, Nitella und Elodea eine 
physiologische Sonderstellung ein in Bezug auf ihr Verhalten in Anaero- 
biose, indem diese Pflanzen schon in der älteren Literatur als außeror- 
dentlich unempfindlich gegen Sauerstoffentzug bezeichnet werden 
(Künne 26, 27). Nach ARENS (1) besitzt Elodea Karbonatassimilation, 
d. h., sie nimmt von der Blattunterseite her Ca (HCO,),, das gelöst im 
Wasser vorhanden ist, als ganzes Molekül auf, verwendet davon CO, zur 
Assimilation und scheidet wohl CaO an der Blattoberseite aus bzw. 
CaCoO,. 

Es lag daher als Erklärung der Resistenz dieser Blätter gegen Sauer- 
stoffentzug nahe, dafür eben dieses ausgeschiedene CaO bzw. die al- 
kalische Reaktion verantwortlich zu machen, die dieselbe Rolle spielen 
könnte wie das im Experiment zugefügte Phosphat. Die große Wahr- 
scheinlichkeit dieses Zusammenhanges wurde durch mehrere Versuche 
dargetan. Im Vorversuche zeigte es sich, daß Elodea canadensis tatsäch- 
lich unter geeigneten Bedingungen (Temperatur nicht über 220 C, als 
Untersuchungsflüssigkeit nicht TorrrncHamsche Lösung, sondern Was- 
ser aus dem Aquarium, in dem Elodea gezogen wurde, im folgenden kurz 
„Kulturwasser‘‘ genannt) außerordentlich resistent gegen Anaerobiose 
ist. Bei 21° war in einem Versuche nach 133 Stunden noch kein An- 
zeichen einer Schädigung feststellbar. Wurden hingegen die Blattchen 
mit einem Phosphatpuffer von p, = 6,8 in m/30 Konzentration 10 Min. 
lang vorbehandelt, wodurch das CaO teilweise in Lösung geht, bzw. die 
alkalische Reaktion neutralisiert wird, und dann wieder mit Kultur- 
wasser sorgfältig ausgewaschen und in Anaerobiose gebracht, so wurde 
dadurch die Lebensdauer in Anaerobiose wesentlich verkürzt. Nach 
4lstündiger Anaerobiose waren von den nicht mit Phosphat behandelten 
Blättchen 80% der Zellen, nach 63stündiger 70% lebend, während von den 
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vorbehandelten Blättchen nach 41 Stunden 50%, nach 63 Stunden noch 
20% lebend waren. Daß der Phosphatpuffer nicht toxisch wirksam ist, 
zeigt die Kontrolle, in der mit Phosphat behandelte Blättchen in Aero- 
biose nach Wochen noch keine Schädigung aufwiesen. Außerdem ver- 
längerte ja derselbe Puffer bei anderen Objekten die Lebensdauer. Der 
Puffer löst demnach lediglich einen Teil des CaO und vermindert dadurch 
dessen Schutzwirkung. 

Chara und Nitella scheiden ebenfalls CaO bzw. CaCO, aus. Sie sind 
ebenfalls recht unempfindlich gegen Anaerobiose. KÜHNE (26) verweist 
in einem Aufsatz auf einen Versuch DUTROCHETS, bei dem Chara 23 Tage 
lang Plasmaströmung in Anaerobiose zeigte. Auch mit ihr wurden einige 
entsprechende Versuche angestellt. Während an Pflanzenstücken, die 
nicht mit Phosphatpuffer behandelt waren, bei 22° C im feuchten Raume 
nach 7 Tagen noch alle Zellen leben, sind die Zellen der Stücke, auf 
die 1 Stunde lang m/50 Phosphatpuffer von p, = 6,8 eingewirkt hatte, 
alle tot. Die angestellten Kontrollen erwiesen ebenfalls die völlige Un- 
schädlichkeit des Puffers. 

Dieselbe Verlängerung der Lebensdauer, die an Zellen von Allium 
Cepa durch Phosphatpuffer erreicht wurde. bewirkt natürlich an dem 
gleichen Objekte eine CaCO,-Beigabe. Es wurde die Lebensdauer von 
Epidermiszellen verglichen, die sich teils in TorrIN@HAMscher Lösung, 
teils in solcher +CaCO,, befanden. Nach 72stündiger Anaerobiose bei 
20°C waren die Zellen, die sich in der Außenlösung ohne Zusätze be- 
fanden, alle tot, während die Zellen in den anderen Lösungen alle 
plasmolysierbar waren. 

Da saure Pflanzen sich als besonders empfindlich gegen Anaerobiose 
erwiesen, lag es nahe, eben die hohe H’-Konzentration für die Empfind- 
lichkeit verantwortlich zu machen. Ein Beweis dieser Annahme ist ge- 
geben, wenn es gelingt, im Experiment den p, der Zellen zu erhöhen und 
damit die Lebensdauer in Anaerobiose zu verlängern. Harnstoff erwies 
sich als für diesen Zweck sehr geeignet. Er dringt rasch in die Zelle ein, 
ist relativ unschädlich, und die allverbreitete Urease spaltet leicht Am- 
moniak ab, der den p, des Zellsaftes saurer Zellen erhöht. 

Ganze Blätter von Begonia Kewensis wurden in den Versuchsgläschen 
in ToTtısoHamsche Lösungen untergetaucht, von denen die eine Harn- 
stoff in m/100 Konzentration enthielt, die andere frei von Harnstoff war. 
Die Gefäße wurden evakuiert, so daß sich beim plötzlichen Einleiten von 
Luft die Interzellularräume der Blätter mit den Lösungen füllten. Nach 
etwa 5 Min. währender Einwirkung der Lösungen wurden die Blätter 
mehrmals sorgfältig mit TortrncHamscher Lösung ausgewaschen, damit 
kein Harnstoff in den Interzellularen blieb, sondern nur der in die Zellen 
eingedrungene zur Wirkung kam. Darauf wurden die Blätter im feuchten 
Raume bei 210 C in Anaerobiose gebracht. Nach 91/, Stunden waren die 
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mit Harnstoff behandelten Blätter völlig unversehrt, die nicht mit Harn- 
stoff behandelten dagegen alle tot, braun und aromatisch riechend. Ein 
zweiter analoger Versuch zeigte das gleiche Resultat. 

Mit freiem Ammoniak wurde die gleiche Wirkung erzielt wie mit 
Harnstoff. Wieder wurden die Interzellularen mit TorrmncHamscher 
Lösung injiziert, die zum Teil keinen, zum Teil Ammoniak in m/10000 
und zum Teil Ammoniak in m/100000 Konzentration enthielt. Nach 
gründlichem Auswaschen und darauffolgender 9stündiger Anaerobiose 
bei 21° C waren von den nicht mit Ammoniak behandelten Blättern zwei 
völlig tot, das dritte Blatt enthielt noch kleine, lebende Zonen. Die mit 
der verdünnten Ammoniaklösung behandelten Blätter waren alle zu etwa 
2/3 tot, nur einige Zonen, die etwa 1/, der Blätter ausmachten, waren un- 
beschädigt. Von den vier mit der konzentrierteren Ammoniaklösung 
behandelten Blättern waren zwei völlig unversehrt, zwei zeigten kleine 
geschädigte Zonen an ihrer Basis. Nach 20stündiger Anaerobiose waren 
die ohne NH, und die mit der schwächeren NH,-Lösung behandelten 
Blätter völlig tot, von den mit der stärkeren Lösung behandelten waren 
2 zu 50%, 1 zu 25% abgestorben, während ein Blatt noch keine Schä- 
digung aufwies. Freier Ammoniak verlängert also, trotz der starken 
Giftigkeit, bei sauren Pflanzen die Lebensdauer in Anaerobiose. 

Übrigens wirkt Harnstoff in gleicher Konzentration, in der er die 
Lebensdauer von Begonia-Zellen verlängert, auf Epidermiszellen von 
Allium Cepa schädlich. In einem entsprechenden Versuche waren nach 
12stündiger Anaerobiose bei 21° C die mit m/100 Harnstoff vorbehandel- 
ten Zellen alle tot, während von den nicht vorbehandelten 50% normal 
plasmolysierbar waren. Dieses Ergebnis war in mehreren Parallelver- 
suchen vollkommen einheitlich. Natürlich muß bei Allium Cepa mit 
einem pu des Zellsaftes von 5,25 vom Harnstoff durch Urease abge- 
spaltener Ammoniak sich rascher schädlich auswirken, als bei Bego- 
nia, die mit einem p, des Zellsaftes von 1,8—2,0 ihn reichlich ab- 
sättigen kann, ganz abgesehen davon, daß bei Begonia außerdem noch 
die durch die Absättigung bewirkte Erhöhung des p, die Lebensdauer 
verlängert. 

Wenn von ,,sauren“ Blättern die Rede ist, so ist der Grad des Säure- 
gehaltes gemessen worden durch Messungen am Preßsafte ganzer Blättter 
(mit der wasserstoffgesättigten Platinelektrode). Die so gewonnene 
Wasserstoffzahl ist aber eine Resultierende aus den Wasserstoffzahlen 
der einzelnen Gewebe, deren p, ein ganz verschiedener sein kann. Im 
hiesigen Institute wurde in noch nicht veröffentlichten Versuchen der 
P„ des Zellsaftes verschiedener Gewebe bei Begonia incana recht ver- 
schieden gefunden. So fand ULLRICH für die Wassergewebszellen einen 
solchen von etwa 1,8, für Chlorenchymzellen einen solchen von 5,8—6,3, 
in Epidermiszellen einen von vielleicht 5,5. Interessant war nun, die 
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Lebensdauer dieser Gewebe miteinander zu vergleichen. In Begonia 
incana besitzen wir eine Pflanze mit sehr dickfleischigen, wassergewebe- 
reichen Blättern, deren Wassergewebe sich verhältnismäßig sehr leicht 
vom Chlorenchym mit dem Rasiermesser trennen läßt. Mit diesem Ob- 
jekte wurden folgende recht instruktive Versuche angestellt. 

Von den Blättern wurden möglichst gleichmäßige quadratische 
Stücke hergestellt; von einem Teile dieser wurde sorgfältig das Wasser- 
gewebe vom Chlorenchym getrennt und nach gründlichem Auswaschen 
die Stücke in folgender Anordnung verwandt: 

1. 5 ganze Stücke in 2 ccm TorrINGHAMscher Lösung untertauchend, 
so daß sie durch die Behandlung injiziert wurden, 

2. 5 ganze Stücke im feuchten Raume, Injektion ausgeschlossen, 
. 5 Chlorenchymstücke und 5 Wassergewebestücke in 2 cem Lösung, 
. 10 Chlorenchymstücke allein in 2 cem Lösung, 

. 10 Chlorenchymstücke im feuchten Raume, 
. 10 Wassergewebestücke allein in 2 cem Lösung, 
. 10 Wassergewebestücke im feuchten Raume. 

Nach 28stündiger Anaerobiose bei 18° C zeigte sich folgendes: Die 
Gewebe 

in 1. alle tot, braun, aromatisch riechend, 

in 2. zeigten beginnende Schädigung, kenntlich am fleckenweisen 
Braunwerden des Chlorenchyms, Wassergewebe tot, erkennbar am Auf- 
leuchten im Dunkelfelde, 

in 3. waren tot, sowohl Wassergewebe wie Chlorenchym, 

in 4. zeigten keine Spur einer Schädigung, 

in 5. zeigten geringe Anfänge einer Schädigung, 

in 6. und 7. waren tot (Dunkelfeldbeobachtung). 

Der Versuch lehrt also folgendes: Stark geschädigt sind die Wasser- 
gewebe in jedem Falle. Unversehrt sind die isolierten Chlorenchym- 
gewebe. Geschädigt sind hingegen die Chlorenchymgewebe in Anwesen- 
heit von Wassergewebe, und zwar stärker in Gegenwart von Außenflüs- 
sigkeit als im feuchten Raume. Die Schädigung geht also von dem sauren 
Wassergewebe aus, während die fast neutralen Chlorenchymzellen weit 
weniger empfindlich gegen Anaerobiose sind. Sie werden offenbar nur 
durch den aus den getöteten Wassergewebezellen diffundierenden sauren 
Zellsaft geschädigt. Isolierte Chlorenchymzellen verhalten sich in Bezug 
auf ihre Lebensdauer wie alle anderen Gewebe mit annähernd neutralem 
Zellsafte, z. B. Epidermiszellen von Allium Cepa; ihre Lebensdauer ist 
nämlich abhängig vom Verhältnis von Gewebe- und Außenflüssigkeits- 
menge, wie folgender Versuch zeigt: 

Chlorenchymgewebestücke wurden auf Gefäße so verteilt, daß je 
fünf Stücke 1. im feuchten Raume, 2. in 0,5 cem ToTTıscHamscher Lö- 
sung, 3. in 2 ccm TortrneHamscher Lösung, 4. in 5 eem ToTrINGHAMscher 
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Lösung in Anaerobiose bei 180 C gebracht wurden. Nach 39 Stunden 
waren die Gewebe in 1. und 2. tot, die in 3. waren etwas, die in 4. kaum 
geschädigt. Ferner ist die Lebensdauer gegenüber den bisher mit Begonia 
ausgeführten Versuchen bedeutend verlängert. Wassergewebestücke, die 
unter gleichen Bedingungen untersucht wurden, waren alle tot, auch die 
mit der größten Außenflüssigkeitsmenge. 

Der scheinbare Widerspruch in dem folgenden Versuch ist damit auch 
erklärt: Mit TorrmGHamscher Lösung injizierte Blätter von Begonia 
zeigen nämlich in Anaerobiose kürzere Lebensdauer als solche, die, nicht 
injiziert, sich im feuchten Raume befanden. Nach dem früher beobach- 
teten Einflusse der Menge der Außenflüssigkeit müßte das Gegenteil 
zu erwarten sein: die injizierten Blätter müßten länger leben, da die 
Kontrollen zeigten, daß Injektion die Blätter nicht schädigt. Doch die 
Lebensdauer der Blätter wurde makroskopisch an der Lebensdauer 
der grünen Gewebe festgestellt. Dieses grüne Gewebe aber kommt durch 
die Injektion mit dem sauren Zellsafte des Wassergewebes, der nach des- 
sen Absterben diffundiert, offenbar schneller in Berührung als im feuch- 
ten Raume, wo die mit Gas gefüllten Interzellularen ein solches Dif- 
fundieren erschweren. 

Mit diesen Versuchsresultaten sind die früher an Begonia mitgeteilten 
Ergebnisse nicht hinfällig, denn grüne Gewebe verhalten sich ja in Ver- 
bindung mit dem Wassergewebe sauren Gewebenähnlich, und wenn durch 
Ammoniak oder Harnstoff der px erhöht wurde, so war es in erster Linie 
der des Wassergewebes, der sich erhöhte. Damit wurde die Lebensdauer 
des Wassergewebes und damit auch die des Chlorenchyms verlängert. 

Von Interesse mußte ferner das Verhalten der als Zwischenprodukte 
der anaeroben Atmung in Frage kommenden Stoffe auf die Zellen sein. 
Sowohl Azetaldehyd, wie Methylglyoxal, in m/100 Konz. geboten, er- 
wiesen sich schon in Vorversuchen als außerordentlich giftig, so daß 
weitere Untersuchungen unterlassen wurden. 

Gerade die Giftigkeit von Azetaldehyd, der auch in geringen Mengen 
als Endprodukt der Anaerobiose auftreten (siehe THOMAS 42—44) und 
an deren Giftigkeit beteiligt sein wird, gab die Veranlassung zu folgen- 
dem mit Ca-Bisulfit angestellten Versuche. 

Ca-Bisulfit hat nach NEUBERG (35) die Eigenschaft, den bei der 
Gärung als Zwischenprodukt entstehenden Azetaldehyd abzufangen. Es 
war also vom größten Interesse, festzustellen, ob Ca-Bisulfit in irgend- 
einer Weise die Lebensdauer in Anaerobiose verändert. Tatsächlich 
konnte eine Wirkung desselben nachgewiesen werden. 

Auf eine möglichst trockene Schicht von nach NEUBERG frisch her- 
gestelltem besonders sorgfältig gewaschenem Ca-Bisulfit wurden Epi- 
dermisstücke von Allium Cepa so gelegt, daß sie die Schicht möglichst 
weitgehend berührten; als Kontrollen wurden Stücke ohne Sulfit in 
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feuchten Baum gebracht, der absichtlich etwas feuchter gehalten wurde 
als die auf Sulfit liegenden Schnitte. Nach 17stündiger Anaerobiose bei 
280 C waren von den Schnitten im feuchten Raume 30% der Zellen lebend, 
von den auf Ca-Bisulfit liegenden noch 100% lebend. Der Versuch. zeigt 
eindeutig die günstige Wirkung von Ca-Bisulfit, wahrscheinlich infolge 
der Absorption eines exosmierenden Aldehyds. 

Im Anschluß an LUNDSGAARD (31), der mit Monojodessigsäure bei 
Hefe eine völlige Aufhebung und damit Stillstand des gesamten Energie- 
stoffwechsels bewirkte, wurden Epidermisschnitte von Allium Cepa mit 
Monojodessigsäure behandelt, und zwar wurde die gleiche Konzentration, 
die LunpscaaRD benutzte, angewandt, nämlich m/1000. Die Säure 
wurde bis zur schwach sauren Reaktion mit Na,CO, neutralisiert. Es 
zeigte sich jedoch schon in Vorversuchen, daß Monojodessigsäure giftig 
wirkt, da schon bei Aerobiose bei 370 C nach 27 Stunden 60% der Zellen 
tot waren, während die Kontrollen in Wasser ungeschädigt waren. Unter 
diesen Umständen war auch ein Versuch wertlos, bei dem nach 23 stün- 
diger Anaerobiose alle Zellen tot waren. 

Ein derartiger Stillstand des Energiestoffwechsels wäre durch Flu- 
oridwirkung denkbar, wie besonders aus tierphysiologischen Versuchen 
bekannt ist. Aber es zeigte sich, daß Fluorid, geboten als m/1000 NaF, 
durch verdünnte HC] auf px = 5,0 gebracht, schon in Vorversuchen nach 
3 Stunden in Aerobiose tödlich war. Übrigens wurden die Unter- 
suchungsgefäße bei diesem Versuche sorgfältig paraffiniert. 


Änderungen der physikalisch-chemischen Eigenschaften der Zelle 
in Anaerobiose. 


In der methodischen Einleitung wurde hervorgehoben, daß für die 
Entscheidung über den Zustand der anaerob behandelten Zellen die 
plasmolytische Methode angewandt wurde. Streng genommen können 
wir den Eintritt des Todes nie genau festlegen, denn der Übergang vom 
Normalzustande zum Tode erfolgt in einer stetigen Reihe pathologischer 
Vorgänge und Veränderungen lebenswichtiger Zellfunktionen. In erster 
Linie handelt es sich dabei um Veränderungen der physikalisch-chemi- 
schen Eigenschaften des Protoplasmas, die sich in Viskositätsänderung, 
Permeabilitätsänderung, Ausflockung dokumentieren können. Für die 
Beobachtung der Ausflockungen steht uns die Dunkelfeldbeobachtung 
zur Verfügung. Während durch normale Zellen das Licht ungehindert 
hindurchgeht, so daß die Zellen ‚optisch leer‘‘ erscheinen, brechen sich 
die Strahlen an den Ausflockungen gefällten Plasmas, die Zellen er- 
scheinen nicht mehr optisch leer, sondern grau-feinkörnig. Die Dunkel- 
feldbeobachtungen wurden öfters als Ergänzungen der anderen Methoden 
ausgeführt, mit gutem Erfolge jedoch nur an Zellen, die wenig Zellein- 
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schlüsse enthielten (Wassergewebe), während in grünen Zellen die 
Chloroplasten die Untersuchung oft unmöglich machten. 

In der Vitalfärbung steht zwar eine Methode zur Verfügung, den Zu- 
stand der Zelle zu prüfen, sie ist jedoch wegen der Giftwirkung der Farb- 
stoffe für diese Zwecke besser vermieden worden. 

Als die geeignetste Methode erschien mir die plasmolytische, da man 
nicht nur aus dem Eintreten oder Ausbleiben der Plasmolyse auf Leben 
oder Tod der Zelle schließen kann, sondern zugleich aus der Geschwindig- 
keit oder dem Rückgange derselben auf die Permeabilitätsänderung und 





Abb. 4a. Epidermiszellen von Alliwm Cepa nach 5stündiger Einwirkung von m/10 Äthylalkohol 
bei 23° ohne Ausschluß von O: pl. mit m/2 KNO; + m/20 Ca-Nitrat. 


aus der Plasmolyseform auf Viskositätsveränderungen des Plasmas 
Rückschlüsse ziehen kann. Als Plasmolytikum wurden Rohrzucker, 
Traubenzucker und KNO, +Ca (NO,), im Verhältnis 10:1 verwandt, 
und zwar in Konzentrationen von m/2 bis m, und zwar wurde in Vorver- 
suchen die Konzentration ermittelt, die mit dem Zellsafte isotonisch ist, 
also schwache Eckenplasmolyse an gesunden Zellen hervorruft. Als 
Plasmolytikum wurde dann die doppelte Konzentration angewandt, so 
daß stets starke Plasmolyse an gesunden Zellen eintrat. Denn es zeigte 
sich, daß in Anaerobiose geschädigte Zellen zwar keine Plasmolyse zeigten 
mit einer Lösung, die an gesunden Zellen Eckenplasmolyse hervorrief, 
wohl aber mit konzentrierteren Lösungen. Solehe Zellen wurden noch als 
gesund angesehen, denn es ist durchaus möglich, daß durch Anaerobiose 
Kohlehydratspaltungen eintreten, die eine Erhöhung des osmotischen 
Wertes der Zelle zur Folge haben. Daß Täuschungen durch Schein- 
plasmolyse vermieden wurden, ist schon eingangs erwähnt. Zellen da- 
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gegen, die auch mit der doppelt konzentrierten Lösung nicht plasmoly- 
siert wurden, wiesen stets zugleich andere Anzeichen starker Schädigung 
auf. Oft zeigten geschädigte Zellen zwar schwache Plasmolyse mit der 
konzentrierten Lösung, die aber nach einiger Zeit zurückging. Daraus 
konnte Erhöhung der Permeabilität des Plasmas als Folge der An- 
aerobiose allgemein festgestellt werden. 

Eine weitere physikalisch-chemische Veränderung der Zelle stellt 
die Quellung der Zellmembran dar. Oft nimmt die Dicke der Mem- 
bran der durch Anaerobiose geschädigten Zellen um das 3—4fache zu. 





Abb. 4b. Epidermiszellen nach 3stündiger Anaerobiose bei 23°C im feuchten Raume. 
Man beachte die große Ähnlichkeit in der Plasmolyseform. 


Dieselbe Beobachtung machte schon BREFELD (9) bei seinen Versuchen 
an Früchten und Blättern zur Beobachtung der Alkoholbildung in 
Anaerobiose. 

Die Plasmolyseform läßt Rückschlüsse zu auf Viskositätsänderung 
des Protoplasmas. Nach WEBER (46) zeigt Wandlung der Konvex- zur 
Konkavplasmolyse eine Erhöhung der Viskosität des Protoplasmas an, 
so daß aus dem Auftreten einer Konkavplasmolyse auf eine besonders 
hohe Viskosität geschlossen werden darf. Zerteilung des Protoplasten 
kann hervorgerufen werden durch starke sanduhrförmige konkave Ein- 
schnürung, desgleichen, wenn sich, besonders unter dem Einfluß von 
Alkohol, die Viskosität erniedrigt. Dabei löst sich der Protoplast allseitig 
ohne Fadenbildung von der Wand ab und kontrahiert sich zu einem 
schlanken Meniskus der unter der Wirkung der Oberflächenspannung, 
besonders bei langgestreckten Zellen, in einzelne Kugeln zerfällt (siehe 
BERTHOLD 4). SEIFRIZ (39) beobachtete auch unter Wirkung von 10%igem 
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Alkohol bessere Abrundung des Protoplasten, die auf Viskositätsernie- 
drigung schließen läßt. 

Allium Cepa zeigte bei allen Versuchen, außer denen, in welchen 
Anaerobiose im feuchten Raume erfolgte, Plasmolyse, die zunächst in 
konkaven Bögen beginnt. Bei schwacher Schädigung rundet sich der 
Protoplast noch normal ab, bei stärkerer Schädigung beobachtet man 
fädiges Ausziehen des Plasmas. Dieses Plasmolysebild deutet auf Vis- 
kositätserhöhung hin. Dieselbe pathologische Plasmolyse zeigen auch 
lange unter anaeroben Bedingungen gehaltene Zellen, so daß anscheinend 
in erster Linie Hungererscheinungen und Mangel an Betriebsenergie die 
Viskosistätserhöhung des Plasmas hervorrufen. Dagegen zeigen solche 
Zellen von Allium Cepa, die mit Alkohol, Glyzerin oder Azetaldehyd 
behandelt wurden, merkwürdig zerrissene Plasmolyse, das Plasma ist 
hell durchsichtig und schwer zu trkennen, in extremen Fällen teilt sich 
der Protoplast in mehrere Kugeln auf (Abb. 4a). Die gleichen Plasmo- 
lysenbilder treten auf an Schnitten von Allium Cepa, die im feuchten 
Raume in Anaerobiose geschädigt waren (Abb. 4 b). Tatsächlich sterben 
diese Zellen ja nicht aus Mangel an Betriebsenergie, sondern unter der 
Wirkung auftretender Giftstoffe. 


Zusammenfassung und Besprechung der Ergebnisse. 


Überblicken wir die Ergebnisse der beschriebenen Versuche, so können 
wir für den Zelltod in Anaerobiose in erster Linie zwei Ursachen verant- 
wortlich machen: Mangel an Betriebsenergie und Entstehung giftiger 
anaerober Stoffwechselprodukte. Beide Erscheinungen können gleich- 
zeitig auftreten und sich in ihrer Wirkung kombinieren, sie spielen aber 
unter den verschiedenen inneren und äußeren Bedingungen eine ver- 
schieden große Rolle. Oft ist es auch schwer zu entscheiden, welche der 
beiden Erscheinungen den Hauptanteil an der Schädigung hat; z. B. setzt 
bei höherer Temperatur eine erhöhte Kohlehydratspaltung, aber auch 
größerer Energieverbrauch ein. Das hat zur Folge, daß der Vorrat an 
Kohlehydraten schneller erschöpft ist. Andererseits vergrößert sich 
aber auch mit der Erhöhung der Spaltungsintensität die Konzentration 
der entstehenden Giftstoffe. Am eindeutigsten sind die Versuche, bei 
denen durch möglichste Abschwächung einer der beiden Ursachen die 
Lebensdauer der Zellen vergrößert wird. 

Unter den inneren Bedingungen ist es besonders die H-Ionenkonzen- 
tration des Zellsaftes, welche je nach ihrer Größe eine der beiden Er- 
scheinungen in den Vordergrund treten läßt. 

Der Gegensatz des Verhaltens von Zellen mit saurem Zellsaft und 
solchen mit annähernd neutralem kommt durch folgende Gegenüber- 
stellung klar zum Ausdruck: 

Bei grünem Gewebe mit ,,neutralem“ Zellsafte verzögert Belichtung 
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nach Verdunkeln den Eintritt des Todes der Zellen, bei Geweben mit 
saurem Zellsafte beschleunigt sie ihn, da die toxische Säurekonzentration 
bei saurem Zellsafte durch Anreicherung mit Kohlehydraten früher er- 
reicht wird als durch Verdunkeln. Bei ‚neutralen‘ Pflanzen werden 
junge, relativ kohlehydratarme Blätter früher geschädigt als ältere, die 
Blätter saurer Pflanzen werden mit zunehmendem Alter empfindlicher 
gegen Anaerobisose. (Diese größere Empfindlichkeit älterer Blätter 
kann verschiedene Ursachen haben. Schon ganz allgemein findet man 
bei älteren Blättern zunehmende Empfindlichkeit gegen schädliche Fak- 
toren. Dazu kommen bei Begonia die mit dem Alter steigende H-Ionen- 
konzentration und Anreicherung mit Kohlehydraten.) Bei ,,neutralen“ 
Zellen bewirkt Zusatz von Glukose, Fruktose und Brenztraubensäure 
stets Verlängerung der Lebensdauer, bei sauren Zellen nur nach vorhe- 
rigem Verdunkeln, während die Lebensdauer frischer Gewebe unter Ein- 
wirkung dieser Stoffe verkürzt wird. 

Es ist demnach als Ursache des Zelltodes bei saurem Gewebe in erster 
Linie das Auftreten giftiger Stoffe anzusehen, während Mangel an Be- 
triebsenergie nur bei vor Versuchsbeginn verdunkeltem Gewebe in Er- 
scheinung tritt, da der Tod wegen der relativ kurzen anaeroben Lebens- 
dauer im allgemeinen schon vor Verbrauch der Kohlehydrate eintritt. 
„Neutrale‘‘ Zellen sind hingegen weniger empfindlich gegen das Auf- 
treten von Giftstoffen, besonders, wenn diese durch die Gegenwart einer 
großen Außenflüssigkeitsmenge verdünnt werden. Die Lebensdauer 
„neutraler‘‘ Gewebe ist daher vor allem abhängig von der Menge zur 
Verfügung stehender spaltbarer Kohlehydrate und der Intensität der 
anaeroben Atmung. Die Schädigung ist dann eben in erster Linie eine 
Hungererscheinung. Die Hungererscheinung kann sich auf zweierlei Weise 
auswirken: Entweder werden, wenn Kohlehydrate aufgebraucht sind, Ei- 
weiße veratmet, oder es erzeugt die mit abnehmender Kohlehydratmenge 
sinkende Spaltungsintensität nicht genügend Energie zur Aufrechterhal- 
tung der Lebensfunktionen. Die erstere Deutung scheint zunächst die 
näherliegende zu sein. Über Eiweißatmung bei höheren Pflanzen wissen 
wir noch recht wenig Bescheid. Die Versuche von DÉLÉANO (10), ange- 
stellt an Weinblättern bei O,-Atmung, scheinen mir nicht beweiskräftig, 
da die Ergebnisse der Analysen so schwanken, daß sie sich zum Teil 
widersprechen. Dazu wird der Wert der Untersuchungen durch bak- 
terielle Einflüsse stark herabgemindert. PALLADIN (36) stellte an etio- 
lierten, völlig zuckerfreien Bohnenblättern sehr geringe CO.-Ausschei- 
dung unter Sauerstoffabschluß fest, gibt aber selbst die Möglichkeit 
einer Fehlerquelle zu. 

Den sichersten Beitrag zur Eiweißatmung lieferte GODLEWSKI (21). 
Er untersuchte die Intensität der anaeroben Eiweißzersetzung an Legu- 
minosensamen und kam zu dem Ergebnisse, daß sie schon vor dem Still- 
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stande der anaeroben Kohlehydratatmung einsetzt und nach dem Tode 
der Zelle mit gleicher Intensität fortdauert, also völlig unabhängig von 
der Kohlehydratzersetzung ist, vielmehr nur abhängt vom Gehalt an 
proteolytischen Fermenten, allerdings auch vom Gehalt an zugefügtem 
Zucker. Wenn überhaupt die an relativ eiweißreichen Leguminosen- 
samen angestellten Versuche verglichen werden dürfen mit meinen an 
grünem Gewebe und Allium-Zellen ausgeführten und also auch hier Ei- 
weißspaltung bei anaerober Atmung einsetzt, dann stehen zwei Möglich- 
keiten offen: Entweder, die Eiweißspaltung ist unabhängig von der 
Kohlehydratspaltung, dann wäre sie nicht als Hungererscheinung zu be- 
trachten. Oder die Eiweißspaltung tritt nach dem Kohlehydratver- 
brauch ein (denn auch in diesem Sinne können die Protokolle von GoD- 
LEWSKI ausgewertet werden, da er nicht die Einzelzelle, sondern die Ge- 
samtzahl der Zellen berücksichtigt), dann sind wieder zwei Möglichkeiten 
offen, Schädigung durch die relativ noch giftigeren Produkte der Eiweiß- 
spaltung als die der Kohlehydratspaltung, oder aber Abbau der das 
Kerngerüst der Zelle darstellenden Nukleoproteide (siehe ZALESKI 49). 
Beide Möglichkeiten könnten die Hungererscheinungen erklären. Man 
muß sich aber dann fragen, warum dieselben Hungererscheinungen bei 
gewöhnlicher Atmung nicht ebenfalls bei gleichlangem Verdunkeln zu 
beobachten sind. Antwort gibt zunächst ein Vergleich der Kohlehydrat- 
mengen, die bei normaler und anaerober Atmung verbraucht werden. 
Der Vergleich kann durchgeführt werden durch Messen der in der Zeit- 
einheit bei anaerober und aerober Atmung ausgeschiedenen CO,-Mengen. 
Nach den theoretischen Gleichungen für: 
anaerobe Atmung: C,H ,50; = 2CO, + 2C,H,O und 
aerobe Atmung: CgH 120; + 60, = 6CO, + 6H,0 

müßte bei gleichem Kohlehydratverbrauch das Verhältnis I/N = 1/, 
sein (I = die in anaerober Atmung ausgeschiedene Kohlensäuremenge, 
N = die bei normaler Atmung ausgeschiedene CO,-Menge). Leider 
gibt es nur wenige Angaben über dieses Verhältnis I/N bei grünem 
Gewebe höherer Pflanzen. Nach den von Prerrer veröffentlichten Ver- 
suchen von WiLsoN (48) ist das Verhältnis von I/N recht schwankend, 
auch innerhalb der gleichen Pflanzenart!. In neuester Zeit fand CHE- 
VILLARD (50) als I/N an Blättern verschiedener Pflanzen: bei Kohl = 
0,71, Kresse —0,46, Lattich=0,40, Endivie=1,13, Kastanie — 0,68. 
Auch er warnt jedoch vor der Überschätzung der Bedeutung des Wer- 
tes I/N. Es müßte also, wenn von diesem wenigen untersuchten 
Material auf andere grüne Gewebe geschlossen werden darf, die Le- 


1 FERNANDES (14) warnt ja auch vor dem unmittelbaren Vergleich von I und 
N, da der erstere Wert weit weniger konstant im Verlaufe der Atmung bleibe als 
der letztere. 
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bensdauer in Aerobiose höchstens 2—3mal so groß sein als in Anaero- 
biose, falls wirklich das Absterben auf Kohlehydratmangel beruht. 
Ferner ist zu bedenken, daß nach Wırsons Versuchen die Intensität der 
anaeroben Spaltung im Laufe der Versuchszeit ziemlich schnell sinkt. 
Es könnte also der geringe Kohlehydratmehrverbrauch in Anaerobiose 
nicht ausschlaggebend sein für die Hungererscheinungen gegenüber dem- 
jenigen in Aerobiose, wenn nicht andere schädigende Faktoren mit im 
Spiele wären. Daß sich aber, besonders bei langdauernden Versuchen, 
derartige Hungererscheinungen bemerkbar machen werden, ist recht 
wahrscheinlich, ebenso, daß sie sieh auf schon aus anderen Gründen ge- 
schwächte Zellen viel kräftiger auswirken werden als auf in Aerobiose 
hungernde Zellen. Als ausschlaggebende Todesursache wahrscheinlicher 
ist mir die, daß die bei anaerober Spaltung freiwerdende Energiemenge 
nicht zur Aufrechterhaltung wichtiger Zellfunktionen genügt. Denn Be- 
rechnungen haben ergeben, daß die bei anaerober Spaltung entstehende 
Energiemenge von Traubenzucker nur 1/.9—1/39 der bei normaler At- 
mung aus derselben Zuckermenge erzeugten beträgt. Vergegenwärtigt 
man sich ferner, daß die Spaltungsintensität im Laufe der Anaerobiose 
noch beträchtlich sinkt, so ist obige Annahme recht wahrscheinlich. Die 
Intensität der anaeroben Spaltung ist wahrscheinlich unter anderem ab- 
hängig von der Menge der zur Verfügung stehenden Kohlehydratmenge. 
(Nach G£x£voıs 17 sinkt die Intensität der anaeroben Spaltung mit zu- 
nehmendem Alter von Keimlingen!) Damit wäre auch die günstige Wir- 
kung des Belichtens und der Zugabe von Zucker und Brenztraubensäure 
erklärlich. Bei dieser Erklärung kann nicht der Einwand gemacht wer- 
den, daß die Hungererscheinungen auch in Sauerstoffatmung hervor- 
treten müßten. Denn wenn durch starken Kohlehydratverbrauch die In- 
tensität der Atmung auf einen Bruchteil sinkt, so genügt offenbar die frei- 
werdende Energie noch zur Aufrechterhaltung der Lebensfunktionen ; 
wenn hingegen die an und für sich schon wenig Energie liefernden an- 
aeroben Spaltungen durch Verbrauch von Kohlehydraten noch wei- 
ter an Intensität einbüßen, ist leicht einzusehen, daß dieses die beob- 
achteten Schädigungen zur Folge haben kann. Klärung dieser Frage wür- 
den Versuche versprechen, in denen die Intensität der CO,-Bildung bei 
höheren Pflanzen vergleichend in Aerobiose und Anaerobiose gemessen 
würde unter besonderer Berücksichtigung des Ernährungszustandes der 
Zellen und in Abhängigkeit von der Dauer des Versuches. Hierbei müßte 
‚sich auch zeigen, inwieweit das Absinken der anaeroben CO,-Produktion 
mit zunehmender toxischer Schädigung und abnehmendem Betriebs- 
material zusammenhängt. Je größer die Spaltungsintensität, also der 
Energiegewinn ist, desto größer ist andererseits die Menge der bei der 
Spaltung auftretenden giftigen Spaltprodukte. Doch überwiegt bei ,,neu- 
tralen‘‘ Pflanzen der günstige Einfluß der Spaltungsintensitätserhöhung 
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gegenüber dem schädigenden. Daher haben kohlehydratreiche Zellen 
in jedem Falle längere Lebensdauer als kohlehydratarme. Das Auf- 
treten giftiger Spaltprodukte macht sich natürlich außerdem bei dıesen 
Zellen bemerkbar. Dies zeigen die Versuche, die den Einfluß der Menge 
der Außenlösung und also der Konzentration der diffundierenden Stoffe 
veranschaulichen sowie das Abschwächen der Giftwirkung durch Puffer 
(vgl. S. 448 ff.). 

Eine besonders große Rolle spielt hingegen das Auftreten von Gift- 
stoffen bei saurem Gewebe wie Oxalis und Begonia. Doch wirkt sich das 
Auftreten dieser Giftstoffe bei Gewebe mit saurem Zellsafte anders aus 
als bei solchem mit annähernd neutralem. Die plasmolytischen Unter- 
suchungen hatten dargetan, daß auch bei Anaerobiose, wie fast stets, mit 
zunehmender Schädigung der Zelle ihre Plasmolysierbarkeit wegen der 
Permeabilitätserhöhung abnimmt, und daß tote Zellen selbstverständlich 
durch so große Permeabilität charakterisiert sind, daß der Zellsaft in 
kurzer Zeit exosmiert. Diese Permeabilitätserhöhung setzt wahrschein- 
lich in gleichem Maße bei „sauren“ und „neutralen“ Zellen ein, vielleicht 
bei beiden schon nach ziemlich kurzer Zeit der Anaerobiose, doch die 
Folgen müssen recht verschieden sein: Der Zellsaft saurer Pflanzen ist für 
das Plasma ein starkes Gift. Die Giftwirkung zeigt sich nur im Normal- 
zustande der Zelle nicht wegen der schützenden Impermeabilität der 
Vakuolenhaut. Erst durch die durch Anaerobiose erfolgte Permeabili- 
tätserhöhung derselben wird das Plasma vom eigenen Zellsafte getötet. 
Die Giftwirkung der Spaltprodukte ist also eine indirekte. Sie wird aber 
desto früher bei sauren Pflanzen eintreten, je größer die Spaltungs- 
intensität ist, die wiederum abhängt von der Menge der zur Verfügung 
stehenden Kohlehydrate. Daher war auch die Lebensdauer frischer 
Blätter von Begonia und Ovxalis geringer als die der einige Zeit verdunkel- 
ten Blätter (siehe S. 447). 

Leider konnten in den vorliegenden Untersuchungen keine quali- 
tativen Bestimmungen der auftretenden Giftstoffe durchgeführt werden. 
Dies hätte die Verarbeitung einer großen Menge von Pflanzenmaterial 
erfordert, während die Untersuchungen das Schicksal der Einzelzelle zum 
Gegenstand hatten. Doch ist das Auftreten von Äthylalkohol als sehr 
wahrscheinlich anzunehmen, wenn man sich die zahlreichen Unter- 
suchungen vergegenwärtigt, die qualitativ und quantitativ die Alkohol- 
bildung in Anaerobiose höherer Pflanzen sicherstellten. Die wenigen 
Ausnahmen, die KosTYTscHEw anführt, ändern an der Gesamtheit 
nichts, sie können sekundärer Art sein. Neben den in der Einleitung er- 
wähnten Forschern wie BREFELD (9) und GopLewskı (20/21) ist auch 
STOKLASA (41) zu erwähnen, der aus Zuckerrüben beträchtliche, in An- 
aerobiose gebildete Alkoholmengen isolieren konnte, ferner GÉNÉVOIS 
(15—18), der an grünen Algen und höheren Pflanzen Versuche mit Erfolg 
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ausführte, die analog den von MEYERHOF (Zitat siehe bei GÉNÉVOIS) an 
Hefe angestellten den im MeYERHOFschen Oxydationsquotienten ausge- 
drückten Zusammenhang der anaeroben mit der Sauerstoffatmung 
klären sollten. Dadurch, sowie mit der Feststellung, daß unter der Wir- 
kung der Blausäure an grünen Pflanzen Alkoholbildung in Gegewart von 
Sauerstoff erzwungen werden konnte, gelangte GÉNÉVOIS zu einem er- 
neuten Hinweis auf nahe Beziehungen von anaerober Atmung und 
alkoholischer Hefegärung. THomas (42/44) bestimmte ebenfalls, und 
zwar an Äpfeln, quantitativ die unter verschiedenen O,- und CO,-Ten- 
sionen gebildeten Alkohol- und Azetaldehydmengen und betonte die 
Wichtigkeit der Zufuhr von Sauerstoff beim Lagern von Äpfeln für ihre 
Haltbarkeit. Alle diese Befunde und die Theorien, die sich daran an- 
schlossen, lassen es als gesichert erscheinen, daß bei anaerober Atmung 
höherer Pflanzen Alkohol entsteht. Dieser wird einen wesentlichen 
Prozentsatz der in meinen Versuchen nachgewiesenen Giftstoffe aus- 
machen, besonders da die Plasmolysebilder von Zellen, die in Anaero- 
biose durch Giftstoffe und bei Luftzutritt durch Alkoholzusatz geschädigt 
waren, einander auffallend ähneln (siehe Abb. 4). 

Besonders nach den Untersuchungen von THomas (42/44) und Har- 
LEY (22) ist außer Alkohol auch die Bildung von Azetaldehyd zu ver- 
muten. Beide Autoren isolierten aus anaerobiontischen Äpfeln bzw. 
Birnen neben Alkohol stets Azetaldehyd. Wenn auch die Menge des letz- 
teren der des Alkohols nachsteht, (das Mengenverhältnis ist abhängig von 
der CO,-Tension), so ist andererseits seine stärkere Giftigkeit in Rücksicht 
zu ziehen. THomas und HARLEY beobachteten das Auftreten des 
„break-down‘“ immer dann, wenn eine bestimmte Konzentration von 
Azetaldehyd erreicht war. 

Außer Alkohol und Azetaldehyd ist nach meinen Versuchen die Bil- 
dung einer Säure anzunehmen, denn es wurde in Preßsäften von Allium 
Cepa eine Erhöhung der H-Ionenkonzentration als Folge der Anaerobiose 
festgestellt, außerdem sprachen die Ergebnisse der Versuche dafür, 
welche die günstige Wirkung von Phosphatpuffer und CaCO, veranschau- 
lichen. Unter allen in Frage kommenden organischen Säuren ist die 
Milchsäure die einzige, über deren Auftreten in Anaerobiose wir in der 
Literatur sichere Angaben finden. STOKLASA (41) stellte unter peinlicher 
Ausschaltung von Mikroorganismen an Zuckerrüben, Gurken, Kartoffeln 
und Erbsen nach 12stündiger Anaerobiose schwache saure Reaktion fest 
und bestimmte quantitativ die Milchsäure, deren Menge der gefundenen 
Azidität entsprach. In anderen Versuchen isolierte er erhebliche Mengen 
von Milchsäure. Eine weitere Stütze für die Annahme der Milchsäure- 
entwicklung bei Anaerobiose können die Versuche von AULER (2) bilden. 
AULER fand an Mohrrüben, die unter Sauerstoffverminderung atmeten, 
Tumorenbildung ganz ähnlicher Art, wie sie Brrrmann (Zitat siehe bei 
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AuLER) durch Bestreichen von Mohrrübenscheibehen mit Milchsäure 
hervorrief. AULER führt ihre Bildung auf die in Anaerobiose entstehen- 
den organischen Säuren, insbesondere Milchsäure zurück. ULLRICH (45) 
fand ebenfalls an Rubusblättern große Zunahme des Milchsäuregehaltes 
bei intramolekularer Atmung. 

Diese bei Sauerstoffmangel gebildete Milchsäure kann unter natür- 
lichen Verhältnissen (z. B. untergetauchten Wasserpflanzen) durch 
Basenreserven in der Außenflüssigkeit oder an der Grenzfläche (z. B. 
Inkrusten von CaCO,, die aus der CO,-Abspaltung von Bikarbonat bei 
der Assimilation herrühren) oder im Versuche durch gepufferte Außen- 
lösung zum Teil entgiftet werden. 

Infolge von Permeabilitätserhöhung, die wohl die erste Stufe der 
toxischen Einwirkung darstellen dürfte, treten die Giftstoffe in das 
Außenmedium über. Dessen Menge und demzufolge der Verdünnungs- 
grad der Giftstoffe sind von besonderem Einfluß auf die anaerobe Le- 
bensdauer, wasz. B. auch die zum Teil erstaunliche Widerstandsfähigkeit 
von Wasserpflanzen gegen O,-Entzug erklärt (siehe S. 450 ff.). 

Veratmet werden in Anaerobiose: Glukose, Fruktose und Brenz- 
traubensäure, sie verzögerten in einigen Versuchen dadurch, daß sie als 
Betriebsstoffe dienten, das Auftreten von Hungererscheinungen an 
hungernden Zellen von Begonia und an Zellen von Allium Cepa und ver- 
größern damit deren Lebensdauer in Anaerobiose. 

Weinsäure wirkt als neutrales Salz gemäß der lyotropen Reihe auf 
Zellen von Allium außerordentlich giftig, bei Ansäuern zeigt sich die 
Umkehr der lyotropen Reihe, so daß bei px = 5,0 bis 4,5 Tartrat von den 
Anionen am wenigsten schädlich, aber doch noch schädlich ist. Bei 
hungernden Begonia-Zellen zeigt sich nicht die starke Giftigkeit neutralen 
Tartrats, nicht einmal die geringere des sauren, sondern sogar eine Schutz- 
wirkung neutralen Salzes gegenüber der tartratfreien Flüssigkeit. Eine 
Erklärung dieses eigenartigen Verhaltens auf Grund irgend welcher 
Literaturangaben über entsprechende Tartratwirkung ist mir unmöglich. 
Die wahrscheinlichste, rein theoretische Erklärung scheint mir in der 
Richtung zu liegen, daß das neutrale Tartrat sich in irgendeiner Weise 
in den sauren Begonia-Zellen, in die es eindringt, in relativ unschäd- 
liches saures Tartrat mit der den sauren Charakter der Zelle aus- 
machenden Säure umsetzt und dabei eben diese zelleigene Säure unschäd- 
lich macht. 

Bekannt ist in der Literatur die wachstumsfördernde Wirkung von 
kurzdauernder Anaerobiose. So wird Regeneration angeregt durch An- 
aerobiose ebenso wie durch Blausäureeinwirkung, die ja offenbar im 
Grunde eng mit Anaerobiose zusammenhängt. BorEsc# (5—7) führt die 
frühtreibende Wirkung des Warmbades zurück auf die dadurch bewirkte 
Sauerstoffarmut. Eine Erklärungsmöglichkeit des Zusammenhanges 
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zwischen Anaerobiose und Wachstumsanregung bzw. -förderung scheint 
mir die durch erstere bewirkte Permeabilitätserhöhung zu bilden. Es ist 
recht plausibel, daß durch diese der Austausch von Nährstoffen, Hor- 
monen usw. angeregt oder gefördert werden dürfte. 

Im übrigen zeigen die Ergebnisse der vorliegenden Versuche, daß 
für den Tod in Anserobiose verschiedene Ursachen verantwortlich zu 
machen sind, deren Einzelwirkungen sich kombinieren, die aber unter 
geeigneten Versuchsbedingungen weitgehend isoliert und so einzeln zur 
Wirkung gebracht oder wirkungslos gemacht werden können. 


Die vorliegenden Untersuchungen sind in den Jahren 1929/31 im 
Botanischen Institut der Universität Leipzig ausgeführt worden. Herrn 
Prof. Dr. RUHLAND möchte ich an dieser Stelle meinen herzlichsten 
Dank abstatten für die Anregung zu dieser Arbeit sowie die wohlwollende 
Unterstützung, die er mir dabei hat zuteil werden lassen. Auch Herrn 
Prof. Dr. BACHMANN danke ich für seine Ratschläge, besonders auch 
Herrn Privatdozenten Dr. ULLRICH für seine Behilflichkeit und sein 
stetes Interesse für meine Untersuchungen. 
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ÜBER ZUVERLÄSSIGKEIT UND ANWENDUNGSGRENZEN 
DER ÜBLICHSTEN METHODEN ZUR BESTIMMUNG DER 
OSMOTISCHEN KONZENTRATION PFLANZLICHER ZELLSÄFTE. 


Von 
H. R. OPPENHEIMER. 
(Eingegangen am 5. Januar 1932.) 


Für die Messung des osmotischen ‚‚Wertes‘‘ oder, wie wir wohl oft besser 
sagen, der osmotischen Konzentration pflanzlicher Zellsäfte stehen dem 
Physiologen zwei Methoden zur Verfügung: einerseits die seit langem 
eingebürgerte Bestimmung der plasmolytischen Grenzkonzentration in 
Gewebeschnitten oder ganzen Organen nach DE VRIES und andererseits 
die Ermittlung der Gefrierpunktserniedrigung ausgepreßter Gewebe- 
säfte (diese ist der osmotischen Konzentration streng proportional). 
Die letztere Methode wird in Amerika viel verwendet (besonders von 
HARRIS und seinen Mitarbeitern) und seit einigen Jahren in Deutsch- 
land durch WALTER befürwortet; doch betrachtet man sie besonders 
unter den Biochemikern noch heute vielfach mit Skepsis und glaubt, 
die erhaltenen Zahlen dürften kein zutreffendes Bild der in der lebenden 
Pflanze vorhandenen Zellsaftkonzentration liefern. 

Auch Frrrise (1911, S. 223) hat sich vor längerer Zeit skeptisch über 
die kryoskopische Methode geäußert. Bei der Besprechung kryoskopi- 
scher Messungen von Drxon und ATKINS an Syringa schrieb er: „Diese 
und alle ähnlichen, ausschließlich an ausgepreßten Zellsäften gewonnenen, 
Resultate dürften aber nur selten Rückschlüsse auf den osmotischen 
Druck in den unversehrten Zellen erlauben; autolytische und andere 
Prozesse sind ja während und nach der Zertrümmung der Zellen ganz 
unvermeidlich. ... Es ist zu bedauern, daß in zahlreichen ausländischen 
Arbeiten die kryoskopische Methode zur Ermittlung der osmotischen 
Drucke ohne Grund so sehr bevorzugt wird.“ 

Soweit uns bekannt, fehlt es bisher an systematischen Untersuchun- 
gen über die Frage, wieweit die mit beiden Methoden gewonnenen Zahlen- 
werte übereinstimmen. Man findet darüber jedoch einige Angaben bei 
WALTER, Knupson und GINSBURG sowie OVERBECK, die hier referiert 
werden sollen. 

Planta Bd. 16. 31 
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Watrer (1930, S. 82—83), der der kryoskopischen Methode den Vorzug gibt, 
vergleicht seine, an Helianthus annuus gewonnenen, Werte mit in Rußland ermit- 
telten Iusıns. Die von diesem plasmolytisch an Epidermiszellen gewonnenen 
Werte bewegen sich zwischen 9,7 und 16,5 Atm., die von Warrer kryoskopisch 
ermittelten zwischen 11,9 und 15,8 Atm., sind also von der gleichen Größenord- 
nung. WALTER vergleicht ferner in einer Tabelle (S. 83) die osmotischen Werte 
von sechs weiteren Arten, die von ihm mit der kryoskopischen Methode in Ungarn 
und von Irsım mit der plasmolytischen Methode in Rußland gewonnen wurden. 
Von den verglichenen Werten zitiere ich als recht gut vergleichbar die Zahlen für 
Alisma Plantago. Für diese Pflanze wurde von ILsın ein Wert von 13,1 Atm. 

während Warrer 11,9 Atm. ermittelte. WaLrer (l. c.) faßt die,Re- 
sultate seiner Vergleichung in dem Urteil zusammen, daß „sich bisher keine An- 
haltspunkte für größere Abweichungen zwischen diesen beiden Werten (den au f 
plasmolytischem und kryoskopischem Wege ermittelten) ergeben‘ haben. Aus 
der Tatsache, daß die „Übereinstimmung zwischen den Ergebnissen eine sehr 
gute ist‘‘, schließt er, daß die Fehler, mit denen beide Methoden behaftet sind, die 
Resultate nicht wesentlich verfälschen dürften. Ähnlich äußert sich WALTER 
auch in seinem neuesten Buche über die ,,Hydratur der Pflanze‘ (S. 39). 


Dort finden wir auch die erwähnten Messungen von Knupson u. GINSBURG 
(Tabelle 24, 8. 39) wiedergegeben. Diese Autoren vergleichen grenzplasmolytisch 
ermittelte von Tradescıntia zebrina und ebensolche Mesophyll- 
werte von Iresine Herbstii mit kryoskopisch gewonnenen Werten ganzer Blätter. 
Als Plasmolytica verwendeten sie sowohl Rohrzucker als auch Calciumchlorid. 
Sie fanden für beide Pflanzen eine leidliche Übereinstimmung. Bei Tradescantia 
zebrina ergab sich in einem Fall ein Rohrzuckerwert von 4,23 Atm., ein Calcium- 
chloridwert von 4,48 Atm. und ein kryoskopischer Wert von 5,17 Atm. In einem 
anderen Falle lag allerdings der kryoskopische Wert (6.42 Atm.) um etwa 50% 
höher als der Rohrzuckerwert, der 4,12 Atm. betrug — bei Zresine Herbstii wurden 
entsprechend mit Rohrzucker 6,72 Atm., mit Calciumchlorid 7,08 Atm. und kryo- 
skopisch 8,30 Atm. gefunden, während in einer anderen Bestimmung ein kryosko- 
pischer Wert von 9,44 Atm. einem Rohrzuckerwert von nur 6,50 Atm. gegen- 
übersteht, also eine wesentlichere Abweichung auftritt. 

Wie man sieht, liegen die kryoskopischen Werte bei Knupson u. GINSBURG 
höher als die plasmolytischen. Eine Betrachtung der erwähnten Tabelle lehrt, 
daß mehrere Rohrzuckerwerte für Tradescantia nur um maximal 0,09 Atm. von- 
einander abweichen, während die kryoskopischen Werte eine höchste Differenz 
von 1,25 Atm. aufweisen. Ähnliches gilt für Iresine. Beide Befunde decken sich, 
wie vorgreifend bemerkt sei, nicht mit unseren Erfahrungen. Wir fanden im 
Gegenteil in Blättern meist die plasmolytischen Werte höher als die kryoskopischen 
und hatten immer größere Messungsdifferenzen bei den ersteren. Wie der hier 
zutage tretende Widerspruch zu deuten ist; können wir mangels Einblick in die 
Originalarbeit zur Zeit nicht angeben. Eine ungenügend vollständige Abtötung 
der Enzyme könnte jedoch vielleicht bei KnuDson u. GINSBURG zu hohe PreB- 
saftwerte bedingt haben. Arbeiteten doch die Autoren mit Kältemischungen zum 
Abtöten der Zellen! 

Sehr genaue Übereinstimmung plasmolytisch gewonnener mit kryoskopischen 
Daten finden wir in einer ausgezeichneten Arbeit von OVERBECK (1930). Dieser 
fand für die Frucht der Spritzgurke (Ecballium elaterium) mit der kryoskopischen 
Methode Werte von 4,87—7,64 Atm., mit dem Reifegrad ansteigend. Für das 
Widerstandsgewebe der Fruchtwand, das gesondert kryoskopisch gemessen wurde, 
stellte OvERBECK Werte von 6,74 und 7,64 Atm. fest. Die auf plasmolytischem 
Wege gewonnenen Zahlen betragen 6,42 bzw. 6,59 und 6,79 Atm. (S. 161). Ver- 
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fasser hat bei der Berechnung der osmotischen Konzentration auf plasmolyti- 
schem Wege die Volumenkontraktion der Zellen des betreffenden Gewebes mit- 
berücksichtigt. So erklärt sich die auffallend schöne Übereinstimmung der kryo- 
skopischen und der plasmolytischen Werte. 

Ein wesentlicher Mangel der genannten Vergleichungen bei WALTER und 
OvERBECK liegt jedoch in dem Umstande, daß die Bestimmungen nicht gleich- 
zeitig am gleichen Orte mit dem gleichen Material durchgeführt wurden. WALTERS 
Bestimmungen wurden in Deutschland und Ungarn, Irsıns in Rußland durch- 
geführt; OvERBECKs plasmolytische Bestimmungen stammen aus dem Jahre 
1924, die kryoskopischen aus dem Jahre 1929. Hätten wir es nicht bei den Cucur- 
bitaceen mit einer „homoiosmotischen‘‘ (HoEBER) Pflanzengruppe zu tun, die 
auch unter stark wechselnden Lebensbedingungen ihre niedrigen osmotischen 
Konzentrationen gut aufrecht erhält!, wir müßten den Vergleich solcher Daten 
als unstatthaft ablehnen. 

Es seien hier noch einige Bestimmungen Maxımows angereiht, obwohl dieser 
nicht kryoskopisch arbeitete, sondern die Konzentration von Preßsäften nach der 
Kapillarmethode von BARGER bestimmte. 

Die gewonnenen Zahlen zeigen eine sehr befriedigende Übereinstimmung. 
Wir führen die Werte in Form der Tabelle 15 des Warrerschen Buches an (S. 32). 


Tagesschwankungen des osmotischen Wertes bei Blättern (nach Maxımow). 




















Grenzplasmolytische 
Le run Nach BARGER bestimmt Werte 
gh 13h gh 13h 
5. VI. | Robinia pseudacacia. . . 14,6 16,8 17,8 17.8 
22. VI. | Atlanthus glandulosa . . 15,2 17,8 16,2 16.2 
28. VI. | Syringa vulgaris . . . . | 23,7 25,6 25,1 25,1 
29. VI. | Chenopodium urbicum. . 27,0 29,2 29,2 29,2 
1. VIL | Prunus armeniaca . . . 20,8 23,7 20,8 20,8 
Ae | GER, à 5 né >; à 27,9 31,7 29,2 29,2 
18. VIL. | Morus alba . . . . . . 13,7 17,8 16,2 16,2 








Maxımow arbeitete plasmolytisch mit Kalisalpeter an Epidermiszellen von 
Blättern. Die Übereinstimmung der mit so verschiedenartigen Methoden ge- 
wonnenen Werte muß als hervorragend gut bezeichnet werden. Überraschend 
bleibt dabei der gänzliche Mangel von Tagesschwankungen bei den grenzplasmo- 
lytischen Werten im Gegensatz zu den kryoskopischen. Nach den Unter- 
suchungen von ÜRSPRUNG u. BLUM (1916) beteiligt sich die Epidermis genau 
wie alle anderen Gewebe an den täglichen Schwankungen, die ja, nach den kapil- 
larimetrischen Werten zu urteilen, recht bedeutend waren. 


Hiermit sind die uns bekannt gewordenen einschlägigen Angaben 
bereits erschöpft. Wenn sie so spärlich ausfallen, so darf man hierfür 
wohl zwei Umstände als Erklärung heranziehen: erstens erfordern beide 
Methoden eine gewisse Erfahrung in ihrer technischen Handhabung, 
die es erklärt, daß bisher nur wenige Forscher sich beider völlig sicher 
zu bedienen wußten, zweitens aber hat wohl die Tatsache abgeschreckt, 


1 Frrrise (1911) fand in der algerischen Wüste für Citrullus colocynthis nur 
etwa 12 Atm., WALTER (H. u. E., 1929) an extrem trockener Stelle in Ungarn 
nur 9,2 Atm. osmotischen Wert. 

31* 
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daß beide Methoden, streng genommen, unvergleichbare Werte liefern. 
Die plasmolytische nämlich ergibt uns den gegenüber dem natürlichen 
Turgeszenzzustand häufig zu hohen O,-Wert (Ursprung u. BLUM), der 
zuweilen wesentlich von dem kryoskopisch ermittelten Werte im natür- 
lichen Zustand O, abweichen kann; muß doch im plasmolytischen Ver- 
such die Dehnung der Wand erst aufgehoben werden, bevor die Grenz- 
plasmolyse eintreten kann, und ist doch hiermit eine Volumenverminde- 
rung des Zellsaftraumes und Konzentrationserhöhung verbunden! An- 
dererseits liefert die kryoskopische Methode je nach dem Zustand der 
Wasserbilanz der geprüften Pflanze Werte von verschiedener Höhe, die 
bei „euryhydrischen“ Pflanzen (WALTER) voneinander um bis zu 100% 
abweichen können. Ein Vergleich der mit den beiden Methoden ge- 
wonnenen Werte wird auch dadurch erschwert, daß uns die plasmoly- 
tische Methode die osmotische Konzentration einzelner Zellen und 
bestenfalls einzelner Gewebe angibt, während die kryoskopische einen 
Durchschnittswert für ganze Organe oder sogar ganze Pflanzen liefert 
und nur in seltenen Fällen auf einzelne Gewebekomplexe angewendet 
werden konnte. 

Obgleich, wie zuzugeben, also bedeutende theoretische Bedenken 
einer vergleichenden Betrachtung beider Bestimmungsmethoden ent- 
gegenstehen, haben wir doch geglaubt, durch eine Anzahl von Messungen 
zur Ausfüllung einer Lücke in unseren Kenntnissen beitragen zu sollen. 
Denn eines ist sicher: die Pflanzenphysiologie hat ein sehr wesentliches 
Interesse daran, für die Theorie der Wasseraufnahme und der osmoti- 
schen Wasser- und Stoffbewegung einen kritischen Standpunkt zu den 
bisher veröffentlichten Zahlen über das Potentialgefälle zu gewinnen. 
Da beide Methoden mit Fehlerquellen behaftet und insbesondere die 
älteren Angaben über osmotische Konzentrationen zumeist revisions- 
bedürftig sind, soweit sie nämlich mit permeierenden plasmolytischen 
Mitteln wie KNO, gewonnen wurden, so wird es um so dringlicher, zu 
wissen, in welchen Grenzen die mit verschiedener Methodik erhaltenen 
Werte übereinstimmen, und ob die Abweichungen einen gesetzmäßigen 
Verlauf erkennen lassen. 


Die Fehlerquellen beider Methoden. 


Bevor wir an die Darstellung unserer eigenen Messungen heran- 
treten, sei hier zusammengestellt, welcher Art die Fehlerquellen sein 
können, die zu einer Verfälschung der wahren Werte zu führen ver- 
mögen. Beschäftigen wir uns zunächst mit denen der kryoskopischen 
Methode, deren Technik von WALTER kürzlich mehrfach dargestellt 
worden ist (1928, 1930, 1931b). Die zu prüfenden Pflanzenteile werden 
dabei bekanntlich an Ort und Stelle in einem verkorkten Glase gesam- 
melt, unter Vermeidung von Wasserverlusten durch Hitze oder Kälte 
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abgetötet, worauf mit Hilfe einer Presse der Saft gewonnen wird. Wir 
sehen dabei zwei Fehlerquellen, die sich werterhöhend auswirken könnten : 

1. Chemische Spaltungen, besonders fermentativer Natur, während des 
Abtôtens und nachher; 

2. Verdunstungsverluste während des Einsammelns der Blätter, 
während des Preßvorganges und der folgenden Überführung der Preß- 
flüssigkeit und endlich während der kryoskopischen Bestimmung. 

1. Nach Watrers (1928) Untersuchungen, die in der vorliegenden 
Arbeit eine neue Stütze finden, spielt die unter 1. genannte Fehlerquelle 
im allgemeinen eine untergeordnete Rolle, wie durch die auffallend 
gute Übereinstimmung in den Werten der durch Hitze und der durch 
Kälte abgetöteten Proben bewiesen werden konnte. Es wäre ja anzu- 
nehmen, daß die größere enzymatische Wirksamkeit bei hohen Tem- 
peraturen sich in einer Werterhöhung der durch Hitze abgetöteten Pro- 
ben auswirkt, falls der fermentative Apparat die Werte überhaupt ver- 
ändert. Dies ist in einzelnen Fällen auch wohl der Fall. Bei Prunus 
Laurocerasus wurden nach WALTER infolge von Amygdalinspaltung 
während der Abtötung durch Hitze, bei Efeublättern (Drxon) infolge 
von Spaltungen während der Abtötung durch Toluoldämpfe zu hohe 
Werte gefunden (Hydratur der Pflanze, 8S. 31). Auch zerriebene Gewebe 
liefern gelegentlich etwas zu hohe Werte (fermentative Spaltungen), 
dagegen lebend gepreßte Gewebe viel zu niedrige (Semipermeabilität 
des Plasmas). Es kommt also darauf an, Plasma und Fermente schnell 
und völlig abzutöten, was fast stets sicher und leicht durch Kochen zu 
erreichen ist. (Ausführliche Darstellung dieser Fragen bei WALTER |. c., 
S. 27-—38.) Hierbei vermeidet man jegliches Wiederwirksamwerden der 
Fermente bei Laboratoriumstemperaturen, das nach Abtötung durch 
Kälte eintreten kann (S. 33). Hat man die Fermente völlig ausgeschaltet, 
so ist nun durchaus nicht einzusehen, warum die doch großenteils aus 
Zuckern, schwach dissoziierten organischen Säuren und Salzen bestehen- 
den Zellsäfte der Pflanzen nach vorübergehender Abkühlung oder Er- 
hitzung eine bedeutende Veränderung ihres osmotischen Wertes auf- 
weisen sollten. Man muß sich wohl hüten, die bedeutenden Verände- 
rungen, die das Plasma bei der Zerstörung seiner Struktur erleidet, auch 
in ähnlichem Maße den Zellsäften saftreicher Pflanzengewebe zuzu- 
schreiben. Je schwächer die Zellen der zur Auspressung verwendeten 
Gewebe vakuolisiert sind, und je weniger Preßsaft die Gewebeproben 
dementsprechend hergeben, umso vorsiehtiger wird man andererseits die 
Zahlen der kryoskopischen Bestimmung zu bewerten haben, weil dann 
der relative Anteil plasmatischer Substanz an dem (spärlichen) Preß- 
saft bedeutender ist und der osmotische Wert aus dem Plasma in den 
Preßsaft gelangter Kolloide wohl nicht mehr einfach vernachlässigt 
werden kann. 


| 
| 
| 
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2. Wenn ferner der Fehler durch Verdunstung von Wasser aus den 
Blättern während des Einsammelns und aus dem Preßsaft beim Pressen 
erörtert wird, so ist dazu folgendes zu bemerken: Wir werden Wasser- 
verluste beim Einsammeln nur bei heißem, windigem Wetter und bei 
hohem Sättigungsdefizit der Luft berücksichtigen müssen. Vorausge- 
setzt ist natürlich, daß beim Einsammeln schnell verfahren wird. In 
lebenden Blättern kann bei maximal geöffneten Spalten der Verdun- 
stungsverlust in einigen Minuten mehrere Prozent des Wassergehaltes 
ausmachen, besonders da beim Abschneiden der Blätter durch Auf- 
hebung der Spannung der Wasserfäden in den Gefäßen die Transpiration 
noch befördert wird. Durch schnelles Arbeiten läßt sich die Bedeutung 
dieser Fehlerquelle zweifellos so weit herabmindern, daß sie die Resul- 
tate nicht nennenswert beeinflußt und vernachlässigt werden kann. 
In noch höherem Maße gilt das für den Wasserdampfverlust aus dem 
Saft beim Pressen: ist doch nach Zusammenfließen der Zellsäfte die 
verdunstende Oberfläche gegenüber dem Zustand im lebenden Blatt 
außerordentlich vermindert. 

Wir kommen zu Faktoren, die den osmotischen Wert des Preßsaftes 
zu erniedrigen geeignet sind. Als wichtigste Fehlerquelle erscheint uns 
die Verwässerung des Preßsaftes durch Gefäßwasser. Es wäre er- 
wünscht, nur Elemente des ‚„Symplasten‘‘ (Münc#) zur Auspressung 
zu verwenden. Um den ‚Apoplasten‘ wenigstens teilweise auszu- 
schalten, können wir bei Blättern die Mittelrippen vor dem Auspressen 
herausschneiden!, werden aber doch nicht vermeiden können, daß eine 
gewisse Menge schwach konzentrierter Bodenlösung aus den Wasser- 
leitungsbahnen mit in den Preßsaft gelangt. Beim Abtöten durch Hitze 
wird nach Aufhebung der semipermeablen Eigenschaften des Plasmas 
ein Konzentrationsausgleich zwischen dem Zellsaft der verschiedenen 
Gewebe und dem Inhalt der Leitungsbahnen eintreten ; dieser wird um so 
eher nennenswerte Fehler bedingen können als häufig der Einfluß des 
Apoplasten sich auch auf die Zellen seiner Umgebung erstreckt; die 
Zellen der Gefäßbündelscheiden zeigen nämlich oft einen wesentlich 
niedrigeren osmotischen Wert als die bündelferneren Mesophyllzellen. 

Die kryoskopische Methode liefert demnach um so zuverlässigere 
Werte, je geringer der relative Anteil apoplastischer Elemente ist. Des- 
halb kann die Auspressung von Stengeln und Wurzeln mit ihren reich- 
licheren Leitungsbahnen zu niedrige Werte liefern. Bei Reseda lutea 
konnten wir feststellen, daß Blätter in der kryoskopischen Bestimmung 
einen Wert von 16,36 Atm. ergaben. Die Achsen zweiter Ordnung der 
gleichen Pflanze (Dicke 2—3 mm), ohne Blätter zu Häcksel geschnitten, 


> 1, SLUYTER wies nach, daß der Wassergehalt von jungen Laubblättern mit 
Mittelrippe mehr als 1% höher sein kann als ohne Mittelrippe, z. B. bei Spar- 
mannia africana 80,65 statt 79,24%. 
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ergaben aber einen osmotischen Wert von nur 14,08 Atm. Für die Diffe- 
renz ist sehr wahrscheinlich der relativ höhere Gehalt der Stengel an 
Wasserleitungsbahnen mitverantwortlich!, wiewohl auch der durch- 
schnittliche osmotische Wert der Zellsäfte in den Achsen etwas niedriger 
als in den Blättern liegen mag. In Blättern, die im allgemeinen für 
kryoskopische Bestimmungen verwendet werden, ist der relative An- 
teil der Gefäßstränge ja im allgemeinen gering. Wir können keine Zah- 
lenangaben darüber machen, doch nehmen wir an, daß für die meisten 
Blätter der den Gefäßen entstammende Preßsaft nur höchstens einige 
Prozente des aus dem Mesophyll ausgepreßten Zellsaftes ausmacht. 
Dementsprechend wird auch die beobachtete Gefrierpunktserniedri- 
gung um höchstens einige Hundertstel Grad zu gering ausfallen und 
häufig so die Werterhöhung durch die besprochenen Verdunstungs- 
verluste, die in der gleichen Größenordnung liegt, etwa kompensiert 
werden?. 

Von den Gegnern der kryoskopischen Methode wird zuweilen die 
Vermutung ausgesprochen (URSPRUNG u. BLUM 1930), die durch dieses 
Verfahren ermittelten Werte könnten dadurch zu niedrig ausfallen, daß 
osmotisch wirksame Substanz im Preßkuchen zurückgehalten werde. 
In der Tat ist der Gedanke nicht von der Hand zu weisen: wenn das 
Plasma im lebenden Zustand Kristalloide zurückhält und die Preßsäfte 
aus lebenden Geweben daher zu niedrige Werte liefern (WALTER 1928), 
so ist es wohl vorstellbar, daß wenigstens in gewissen Fällen die Struk- 
turveränderung des Plasmas durch die Einwirkung der Kälte oder der 
Hitze nicht tiefgreifend genug sein mag, um den Weg für den Austritt 
der osmotisch wirksamen Substanzen völlig frei zu machen, daß wir also 
gewissermaßen einen Rest von den lebendigen Eigenschaften des Plas- 
mas in den abgetöteten Blättern noch vorfinden. Daran hat man sich 
besonders bei Verwendung von Eis-Salzgemischen oder flüssiger Kohlen- 
säure zum Abtöten des Gewebes zu erinnern (siehe oben). Anderer- 
seits denkt man auch wohl an eine adsorptive, rein physikalische, 
Bindung solcher Substanzen an das koagulierte Plasma mit seiner 
relativ immer noch bedeutenden inneren Oberfläche oder an die Zell- 
wände. Sicherlich werden ja schon bei der Veränderung der Wasser- 
stoffionenkonzentration des Plasmas durch die Vermischung mit den 

1 Auf diese Fehlerquelle weist Münch auf S. 42 seiner „Stoffbewegungen“ 
kurz hin, während sie von WALTER, soviel wir sehen, nicht erörtert wird. Wenn 
dieser im Blattstiel von Hedera helix niedrigere Konzentration des Preßsaftes 
findet als in der Spreite, so wird man auch an Beimischung extrazellularer Flüs- 
sigkeiten zum Preßsaft zu denken haben. 

2 Zur Kompensierung des Fehlers dürfte es auch beitragen, daß die Ver- 
dünnung der Zellsäfte durch das Gefäßwasser Kristalle in Lösung bringen kann. 
Inwieweit diese freilich bei der Abkühlung während der Gefrierpunktsbestimmung 
wieder ausfallen, müßte durch besondere Untersuchungen geklärt werden. 





ee 
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sauren Zellsäften für die Adsorption von Kristalloiden ganz neue Ver- 
hältnisse geschaffen. 

Die praktische Prüfung auch dieser Frage liefert jedoch bisher keine 
Anhaltspunkte für Einwände gegen das kryoskopische Verfahren. Pısek 
und CARTELLIERI haben die Stichhaltigkeit soleher Vermutungen durch 
Auslaugen des Preßrückstandes an drei Pflanzenarten geprüft. Es er- 
gaben sich fast keine Unterschiede in der osmotischen Konzentration 
des auf den Wassergehalt des Rückstandes eingeengten Auszugs und 
des Preßsaftes. (Vgl. P. u. C., S. 210, Waurer, ,,Hydratur‘, S. 30.) 

Eine in ihrer Größenordnung leicht überschätzte Fehlerquelle, die 
sich werterniedrigend oder auch werterhöhend auswirken könnte, er- 
wächst den kryoskopischen Messungen aus Verbindungen von Bestand- 
teilen des Preßsaftes mit dem Metall der Presse oder dem Sauerstoff 
der Luft. Wir denken hier an die Schwärzung oder auch Bräunung der 
Preßsäfte, die ein augenfälliges Zeichen chemischer Veränderungen dar- 
stellt. Auf diese berief sich auch Frrring (I. c.) in seiner Argumentation 
gegen die Zuverlässigkeit der kryoskopischen Methode. 


Chemisch gesehen, kann es sich um zweierlei dabei handeln: entweder um 
Bildung echter Tinten, indem die, in vielen Blättern reichlich vorhandenen, Gerb- 
stoffe mit dem Eisen Verbindungen eingehen, oder um Chromogene, die sich unter 
dem Einfluß des nach dem Abtöten veränderten p,-Wertes (Schwärzung tritt bei 
Juglans regia bei bloßer Änderung nach der alkalischen Seite ein) oder aber von 
Fermenten (Tyrosinase und Peroxydase in alkalischer Reaktion bei /lex para- 
guariensis, der ,, Yerba Mate“) in Farbstoffe verwandeln. Die sich bräunenden 
oder schwärzenden Chromogene können entweder tanninartig sein, wie bei der 
Yerba Mate, oder mehrere Phenolringe enthalten. In manchen Fällen (wie bei 
dem 1902 von BoURQUELoOT u. H£rıssey beschriebenen Aucubin der Aucuba 
japonica) ist das Chromogen in der Pflanze als Glukosid vorhanden und wird 
durch Fermente, die zuweilen in besonderen Zellen lokalisiert sein können, hydro- 
lytisch gespalten, ehe Oxydation eintritt. Nach PALLADIN ist solche inaktivie- 
rende Bindung der Prochromogene häufig. Sie wird von ihm für das Arbutin 
und das Prochromogen der etiolierten Sprosse von Vicia Faba angegeben. (Vgl. 
hierzu auch die ausgezeichnete Studie von SENGLET, einer Schülerin R. CHoDATs, 
über die Melanogenese, der wir in unserer Darstellung folgten.) 

Wie werden sich nun solche Veränderungen auf die Höhe des osmotischen 
Wertes auswirken? — Soviel können wir nur sagen, daß eine Werterniedrigung 
eintreten wird, wenn eine löslichere Verbiridung wie das Tannin in eine unlös- 
lichere übergeführt wird, andererseits aber eine Werterhöhung sich ergeben muß, 
wenn Glukosidspaltungen mit dem Prozeß einhergehen. Über die Höhe der dabei 
sich ergebenden Fehler liegt nur eine kleine Untersuchung Watters (1931 b) vor, 
der Blätter von Eichenarten und von Roßkastanien in gewöhnlicher Stahlpresse 
einerseits, in einer Nirostapresse (in der eine Eisenreaktion nicht eintreten kann) 
andererseits auspreßte und die Preßsäfte verglich (S. 38). Es ergab sich eine 
mittlere Erhöhung des osmotischen Wertes in der Presse aus gewöhnlichem Stahl 
von 0,1 Atm., also um einen ganz geringen Betrag, trotzdem Blätter von einem 
außerordentlich hohen Gerbstoffgehalt verwendet wurden. Daraus dürfen wir 
mit WALTER schließen, daß die Eisenreaktion des Tannins für die Höhe der osmo- 
tischen Werte bedeutungslos ist. Über die Wertveränderungen an Pflanzen, die 
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oxydative Schwärzungen zeigen (außer den erwähnten etwa noch Kolanuß, Me- 
lampyrum-Arten, Genisteen wie Cytisus nigricans, Sarothamnus usw.), wäre eine 
besondere Untersuchung am Platze, die sich auf die Bedeutung der hydrolyti- 
schen Spaltungen für den osmotischen Wert der Preßsäfte mit zu erstrecken 
hätte. Die Bedeutung der Farbreaktionen ist, wie man sieht, wohl im allge- 
meinen sehr gering. Ihr Auftreten liefert höchstens in seltenen Ausnahmefällen 
einen gewichtigen Gegengrund gegen die Anwendung der kryoskopischen Methode. 
Durch schnelles Kryoskopieren nach dem Auspressen und Verwendung von Por- 
zellan- (CAVARA) oder Nirostapressen kann man die Fehler weitgehend ausschal- 
ten!. — Über die Bedeutung der Anwendung verschiedener Drucke beim Aus- 
pressen für die Höhe des osmotischen Wertes, die auch gering ist, wenn die Zellen 
nur völlig abgetötet waren, vergleiche man die entsprechenden Ausführungen 
WALTERs und amerikanischer Autoren (Newton, Brown und MARTIN). 
Hiermit sind die Fehlerquellen der kryoskopischen Methode kurz, 
aber wohl einigermaßen erschöpfend dargestellt. Wir fassen das Er- 
gebnis ihrer Erörterung dahin zusammen, daß die Methode mit keinen 
Fehlern in einer Größenordnung behaftet erscheint, die uns von ihrer 
Anwendung abschrecken könnte. Mit der nötigen Vorsicht in der Aus- 
wahl des Materials gehandhabt, vermag sie dem Physiologen sehr gute 


Dienste zu leisten. 


Nicht ebenso gut scheint es uns um die Zuverlässigkeit der plasmo- 
lytischen Methode zur Bestimmung der osmotischen Konzentration der 
Zellsäfte bestellt zu sein. Bietet sie einerseits den Vorzug einer Unter- 
suchungsmöglichkeit des Zellsaftes in vivo, so wird dieser leider über- 
kompensiert durch die Fülle der Störungen, die durch Regulationen und 
Veränderungen des lebenden oder des absterbenden Protoplasmas be- 
dingt werden. Dieses nämlich genügt keineswegs der Vorstellung, daß 
seine Grenzschicht als semipermeable Membran fungiere. Und diese 
Vorstellung stellt ja die theoretische Grundlage der Methode dar. Viel- 
mehr ist diese primitive Fiktion durch die Untersuchungen des laufen- 
den Jahrhunderts so stark erschüttert worden, daß die Frage berechtigt 
erscheint: wieweit dürfen wir uns der Methode heute noch anvertrauen? 
Zur Entscheidung über die Berechtigung solchen Zweifels seien die 
wesentlichen Fehlerquellen hier kurz zusammengestellt: 

Zunächst fehlt es an einem Plasmolyticum, das die erwünschten 
Eigenschaften besäße, das Plasma gar nicht, die Zellwand dagegen leicht 
zu durchdringen. Während einerseits die Salze, namentlich der Alkali- 
metalle, das Plasma (besonders anfangs) reichlich durchdringen und so- 
mit für den plasmolytischen Versuch mehr oder weniger unbrauchbar 
erscheinen, dringt der Rohrzucker, der heute mit Recht als unser bestes 


1 Es sei hier noch erwähnt, daß wir bei einigen Arten, deren Blätter sehr 
wenig Preßsaft lieferten, eine rötliche bis braune Verfärbung der beim Rühren 
schäumenden Säfte feststellen konnten: bei Ipomoea rubro-violacea, Punica grana- 
tum und Rhus coriaria. 
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Plasmolyticum gilt, durch dicke und tüpfelarme Zellwände so langsam 
hindurch, daß er zu Anfang des Experimentes auf diese einen uner- 
wünschten osmotischen Druck ausübt!. Seine Verwendung verlangsamt 
das plasmolytische Experiment oft beträchtlich und läßt dadurch Zweifel 
aufkommen, ob die unter abnormen Bedingungen gewonnenen Ergeb- 
nisse den. physiologischen entsprechen. Beobachtete doch TRÔNDLE 
(1910) noch nach 165 Minuten ein Fortschreiten des plasmolytischen 
Prozesses in Rohrzucker. Ferner fehlt wohl allen plasmolytischen Mitteln 
die erwünschte Eigenschaft, dem BoyLe-van ’r Horrschen Gesetz, das 
ja nur für verdünnte Lösungen gilt, genügend gut zu entsprechen. Wäh- 
rend die dissoziierten Salze mit steigender Konzentration eine Einbuße 
in ihrer Ionenbeweglichkeit erleiden, zeigt umgekehrt der Rohrzucker 
chemische Veränderungen wahrscheinlich durch Hydratbildung, wo- 
durch freies Lösungsmittel gebunden wird und die Lösungen dement- 
sprechend so rapid steigende osmotische Werte aufweisen, daß die Ge- 
nauigkeit der Bestimmung darunter leiden muß. Dies gilt in hohem Maße 
schon für die viel verwendete molare Lösung. Für Lösungen, die mehrere 
Mol im Liter enthalten, sind die vorhandenen physikalischen Angaben 
so spärlich, daß man, auf Interpolation angewiesen, bedeutende Fehler 
erhalten kann. Die bedeutende Viskosität dieser höher konzentrierten 
Zuckerlösungen macht sie zudem geradezu für plasmolytische Zwecke 
unbrauchbar. 

Auf die physiologischen Bedenken, die der Verwendung reiner Salze, 
auch der oft wenig oder gar nicht eindringenden Erdalkalien, entgegen- 
stehen, sei hier nur kurz hingewiesen. TRÖNDLE konnte feststellen, daß 
die sonst so geeigneten Calciumsalze in die Zellen der Wurzelspitzen von 
Lupinus leicht einzudringen vermögen, und BLAGOWESTSCHENSKI fand 
für diese eine sehr bedeutende Permeabilität bei Halophyten und Gos- 
sypium hirsutum. Verwendet man aber, wie dieser Forscher es tat, zur 
Plasmolyse Salzgemische, um die schädigende Wirkung reiner Salze aus- 
zuschließen, so besteht die Gefahr, daß einzelne Salze eindringen und 
die Resultate verfälschen. Entsprechend erhielt auch BLAGowEsT- 
SCHENSKI mit seiner vorwiegend aus Kochsalz bestehenden Mischung 
oft unzuverlässige Resultate”. Und je mehr verschiedenartige Ionen 
in der Mischung vorhanden sind, um so schwerer sind natürlich die 
Verhältnisse der Ionenbeweglichkeit und der Permeabilität zu über- 
sehen. So erhellt gerade aus neueren Arbeiten wie der von BLAGo- 


1 Nach Huser u. HÔFLER (S. 432) knittern bei Bryopsis, Codium adhaerens, 
Ectocarpus-Arten „die ganzen Zellen unter dem Einfluß von Zuckerlösungen ein- 
fach zusammen“. — Knitterung von Wassergewebszellen in Rohrzuckerlösung 
beschreibt auch PRINGSHEIM (1931, S. 778). 

2 Immerhin ergaben sich in Rıngerscher Nährlösung konstantere Werte als 
in reinen Salzlösungen. 
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WESTSCHENSKI mit aller Deutlichkeit, wie wenig das Problem eines 
zuverlässigen Plasmolyticums heute gelöst erscheinen kann. Auch das 
von R. CoLANDER bevorzugte Malonamid kann wohl kaum als völlig 
einwandfrei angesprochen werden. 

Aus dem eben Gesagten geht hervor, daß wir zur plasmolytischen 
Methode bereits drei Fehlerquellen genannt haben, die ihren Wert be- 
einträchtigen, nämlich die ungenügende Permeabilität der Zellwand und 
die ungenügende /mpermeabilität der Plasmahaut für Osmotica sowie die 
Schwierigkeit der Abschätzung der nötigen Versuchszeit. Letztere ist nun 
abhängig von zwei weiteren Faktoren, die hier genannt werden müssen: 
den Zuflußschwierigkeiten, die besonders für dickere Schnitte im mikrosko- 
pischen Präparat bedeutend sein können, und der Wasserpermeabilität 
des Protoplasmas, deren manchmal geringe Größe den Konzentrations- 
ausgleich zwischen Zellsaft und Außenlösung stark hemmen kann. 

In der Wasserpermeabilität haben wir einen Faktor zu sehen, dessen 
Bedeutung bisher zu wenig beachtet wurde. Nachdem wir über sein 
Wesen und seine Größe aber durch die ausführliche Arbeit von HuBER 
und HörLer gut unterrichtet sind, erhebt sich die Forderung kritischer 
Vorstudien bei Anwendung der plasmolytischen Methode auf Zellen 
mit hochviskösem und wenig vakuolisiertem Inhalt. Wir dürfen ver- 
muten, daß die plasmolytische Methode infolge ungenügend langer Ein- 
wirkung der Lösungen für solche Zellen bisher häufig zu hohe Werte 
ergeben hat. — Eine weitere Fehlerquelle für die Resultate der plasmo- 
lytischen Bestimmung liegt in den Schädigungen, die das Plasma durch 
die Abhebung von der Wand erleidet (vgl. Hec#t, 1912) und, allge- 
meiner gesprochen, in der Ungewißheit über den Lebenszustand der 
analysierten Zellen. Sehen wir doch, daß sehr häufig Pflanzenzellen 
auf die operative Entfernung aus dem Organverband mit Gerinnung 
ihres Plasmas antworten, die je nach Empfindlichkeit des Gewebes 
augenblicklich, nach Minuten, Stunden, oder selten erst nach Tagen ein- 
treten kann. Häufig sind bereits geschädigte Zellen noch plasmolysier- 
bar. Daß sie aber nicht mehr ganz normal reagieren, ist ihnen nicht 
immer ohne weiteres anzusehen. (Dies ist jedoch der Fall bei dem Assi- 
milationsparenchym vieler Blätter, wo Verfärbungen oder Gestaltsver- 
änderungen der Chloroplasten als Symptome von Plasmaschädigung 
auftreten.) Wieweit die Plasmaoberfläche durch die Plasmolyse ge- 
schädigt und für sonst nicht eindringende Stoffe permeabel geworden 
ist, können wir ohne besondere Untersuchungen nicht wissen 1. 


1 Der Charakter der plasmolytischen Methode als einer indirekten Methode 
zwingt stets zu Hilfsannahmen. Wenn bei der Bestimmung von Permeabilitäts- 
koeffizienten das Verhalten eines Stoffes zur Basis des Verfahrens dient, von dem 
„man annimmt, daß er unter keinen Umständen ins Plasma dringt“ (BENECKE- 
Jost, I, S. 35), so haftet an dieser Annahme ein Rest von Unsicherheit, weil die 
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Deshalb ziehen wir wohl besser bei Arbeiten mit der plasmolytischen 
Methode vor, eine kryoskopische Kontrollbestimmung vorzunehmen, 
die uns wenigstens über die Größenordnung des zu erwartenden osmoti- 
schen Wertes eine zuverlässige Aufklärung verschafft, während der nur 
mit plasmolytischer Methode arbeitende Physiologe sich höchstens 

i (Harris, WALTER 1929a, S. 246) nach dem ökologischen 
Charakter des Objektes eine ungefähre Vorstellung über den zu erwarten- 
den Wert machen kann, sonst aber gar nicht weiß, ob er etwa 5, 15, oder 
25 Atm. osmotischen Wertes zu erwarten hat. Eine weitere Fehlerquelle 
für die plasmolytischen Werte liegt in Regulationen des Protoplasmas, 
deren erstere auf Beseitigung der Plasmolyse hinzielt: Wir meinen die 
Anatonose und die Katatonose, die die osmotische Konzentration während 
der Dauer des Versuches über das ursprüngliche Maß hinaus steigert 
oder herabsetzt. Das üblichste Beispiel dafür liefern die Schließzellen der 
Spaltöffnungen, bei denen durch Zuckerbildung auf Kosten von Stärke 
der osmotische Wert schnell gesteigert oder durch den entgegengesetzten 
Ablauf des reversiblen Vorgangs vermindert werden kann. Ferner 
können in Schnitten durch Wundhormone Änderungen der Permeabilität 
veranlaßt werden, die zur Exosmose von Zellsaftbestandteilen Veran- 
lassung bieten (TRÖNDLE, Frrtmne). Daher liefern gewässerte Schnitte 
oft andere grenzplasmolytische Werte als solche, die unmittelbar in das 
Plasmolyticum übertragen werden. Alle diese Veränderungen können 
die Resultate der Messung wesentlich beeinflussen. Nach Fr. WEBER 
gibt es sogar bei der Frucht von Polygonatum officinale Plasmolyse in 
reinem Wasser! Ob hier Exosmose, verbunden mit einer Kontraktilität 
des Plasmas, eine Rolle spielt, ist noch nicht geklärt. 

Ähnliche Unterschiede zwischen dem grenzplasmolytischen Werte 
von Geweben, je nachdem sie vor der Einwirkung der plasmolysierenden 
Lösung einen Aufenthalt in Wasser durchgemacht haben oder nicht, 
können dadurch bedingt werden, daß auch die Prerrersche Annahme, 
daß die Elastizitätsgrenze der Zellwände durch den Turgordruck nicht 
überschritten werde, heute nicht mehr allgemein gültig erscheint. Es 
steht vielmehr jetzt fest, daß Überdehnungen von Geweben in Wasser- 
sättigung keine Seltenheit sind. Nachdem ZIEGENSPECK diese Erschei- 
nung an Impatiens aufgefunden hatte, hat OVERBECK (1925) in der 
Wachstumszone der Wurzel von Vicia Faba feststellen können, daß 


Frage offen bleibt, ob die Zellen durch Isolierung von der Pflanze und die Los- 
reißung des Plasmas von der Wand keine Schädigung erlitten haben, die eine 
solche Annahme hinfällig macht; so erörtern BENECKE-JOST denn auch wenig- 
stens die Möglichkeit, daß wir vielleicht aus plasmolytischen Versuchen über- 
haupt nicht auf die Permeabilität im normalen Zustand schließen können (I, 
S. 31). Jedenfalls ist festzuhalten, daß der Vergleich der Permeabilität der glei- 
chen Zellkategorie gegenüber verschiedenen plasmolysierenden Mitteln uns immer 
nur Zahlen liefern kann, die die Möglichkeit von Zweifeln noch offen lassen. 
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verschiedene Volumina bei Grenzplasmolyse existieren; je nachdem das 
Gewebe unmittelbar nach Entnahme von der Pflanze oder nach Wasser- 
sättigung der Plasmolyse unterworfen wird, ergeben sich verschiedene 
Grenzwerte. Bei gleichbleibender Menge osmotisch wirksamer Substanz 
entsprechen den verschiedenen Volumengrößen auch verschiedene Kon- 
zentrationsgrößen des Zellsaftes: es gibt also mehrere O,-Werte bei 
solchen Objekten, und der Experimentator hat nur die Wahl, entweder 
mögliche Spaltungen durch Wundhormone in Kauf zu nehmen, indem 
er auf die Wässerung verzichtet, oder aber Überdehnungen des Gewebes 
im Wasser zu erhalten, die eine zu niedrige Grenzkonzentration vor- 
täuschen. Nach den von OvERBECK veröffentlichten Zahlen zu urteilen, 
können diese Überdehnungen ganz beträchtlich sein. — Es sei hier auch 
auf zwei ganz neue Arbeiten verwiesen: eine von PRINGSHEIM, in der 
bedeutende Überdehnungen der Zellwände bei Parenchymen der Rübe, 
Kartoffel und des Keimstengels von Helianthus annuus durch den Tur- 
gordruck beschrieben werden, die andere von HEYN: eine quantitative 
Studie über plastische und elastische Dehnung. 

Um das Bild der, durch die Gegenwart des lebenden Plasmas be- 
dingten, möglichen Irrtümer abzurunden, sei noch daran erinnert, daß 
die Anwendbarkeit der Methode da eine Grenze findet, wo der relative 
Anteil des Plasmas am Zellinhalt bedeutend wird. Da das Plasma wie 
andere quellbare Körper im allgemeinen gerade gegenüber sehr starken 
Konzentrationen plasmolytischer Mittel sein Quellungswasser zähe 
festhält (WALTER 1923), fehlt uns bei vakuolenarmen Zellen oft die 
Möglichkeit, zu entscheiden, ob die beobachtete Abhebung des Proto- 
plasten den Charakter einer Grenzplasmolyse an sich trägt oder aber 
eine fortgeschrittenere Stufe des plasmolytischen Prozesses. darstellt. 
Durch Vergleich des vorliegenden Plasmolysegrades mit dem sich in 
sehr konzentrierten Lösungen ergebenden wird sich häufig entscheiden 
lassen, ob eine Deutung des Bildes im Sinne einer Grenzplasmolyse 
statthaft ist oder nicht. Diese uns sehr wichtig erscheinende Feststellung 
möchten wir durch einige Beispiele aus eigenen Erfahrungen illustrieren. 

Die sichtlich resistenten Palissadenzellen des Blattes von Passiflora coerulea 
sind zylindrisch gebaut, etwa sechsmal länger als breit. In konzentrierter Lösung 
von Kalisalpeter schrumpft das Plasma mit sanft geschweiften Konturen ein. 
Dabei zieht sich der Protoplast von den beiden Enden der Zellen um nur etwa 
1—5% der Hauptachsenlänge zurück, im a rs etwa 10% der Zell- 
fläche freigebend. Es entsteht so das Bild einer Schei lyse. Der 
Vorgang erinnert lebhaft an das Bild, das eine Blechtube mit Gummilösung nach 
längerem Lagern durch Verlust an Lösungsmittel bietet, wenn der Radfahrer 
anläßlich eines Reifenschadens zu seinem Verdrusse feststellt, daß der Tuben- 
inhalt eingetrocknet, das heißt in den Gelzustand übergegangen ist. Auch die 

_ 1 Über das von der Norm völlig abweichende Verhalten nicht vakuolisierter 
Pflanzenzellen mit stark quellbarem Plasma in Lösungen sind wir durch die 
Arbeiten von WALTER über die Karposporen von Rotalgen unterrichtet. 
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Art der Ablösung von den Seitenwänden der Zelle paßt vorzüglich zu dem gege- 
benen Vergleichsobjekt. Nirgends treten scharfe Winkel der Plasmakonturen 
mit der Zellwand auf. Die sanft geschwungenen Begrenzungslinien lassen die 
eher visköse Natur des Plasmas deutlich erkennen. 

Die Schwammparenchymzellen von Ipomoea rubro-violacea sind von, relativ 
zu den Zellen sehr großen, Chloroplasten erfüllt, deren Durchmesser in einem 
Falle den vierten bis siebenten Teil der Zellachse betrug. In 1,0 gew.-mol. Rohr- 
zuckerlösung ergab sich Scheingrenzplasmolyse. Die Chromatophoren berührten 
sich gegenseitig. Da sie sich nach den Eigenschaften ihres Plasmas wie ihrer 
Einschlüsse relativ stark dem festen Aggregatzustand nähern, so versteht man 
leicht, daß eine weitere Schrumpfung des Plasmas hier mit bedeutenden Schwierig- 
keiten verbunden sein muß. — Der Deplasmolyseversuch kann in solchen Fällen 
darüber entscheiden, ob der geringe Endplasmolysegrad der Abtötung des Plas- 
mas bzw. der äußeren Plasmahaut und somit der Aufhebung der Semipermeabili- 
tät durch das Plasmolyticum zuzuschreiben ist oder aber dem bedeutenden Anteil 
des lebenden Protoplasten am Zellvolumen und seiner hohen wasserbindenden 
Kraft!. Für die Bewertung der Ergebnisse im Sinne des grenzplasmolytischen 
Verfahrens ist dies jedoch gleichgültig. In beiden Fällen ist eine Zuverlässigkeit 
nicht zu erwarten. 

Die Betrachtung dieser Dinge führt uns zu zwei weiteren Schwierig- 
keiten der plasmolytischen Methode, deren erste mindestens für die 
älteren Arbeiten, die zweite aber auch für die neueren und neuesten 
als Fehlerquelle in Betracht kommt. Wir meinen 1. die Subjektivität 
des Begriffes der Grenzplasmolyse, der früher nicht genau feststand und 
2. die Vernachlässigung der Zellkontraktionsgröße beim Turgorverlust, 
welche nur von den wenigsten Untersuchern berücksichtigt wird. 

Es leuchtet ein, daß die Feststellung derjenigen Konzentration, die 
eben Abhebung des Plasmas von der Zellwand bewirkt, von verschieden 
geschulten Beobachtern verschieden geübt werden kann. Auch das 
Verhalten von benachbarten Zellen, die oft überraschend stark in ihrem 
Verhalten gegenüber Lösungen abweichen, erschwert uns das Urteil 
und macht die Bestimmung eines Grenzwertes manchmal geradezu un- 
möglich, so daß man nur angeben kann, in welchen Grenzen der Wert 
für das betrachtete Gewebe etwa zu suchen ist. Diese Schwierigkeiten 
werden einigermaßen behoben durch die von Fırrına eingeführte An- 
gabe, ob eine Lösung ganz vereinzelt (gv) oder etwa bei 1/4, 1/2, ?/a der 
beobachteten Zellen Plasmolyse hervorruft. Das Urteil wird anderer- 
seits aber erschwert durch den Umstand, daß wir in wenig für das Ver- 
fahren geeigneten Schnitten nur vereinzelte lebende, nicht geschädigte, 
Zellen im ganzen Gesichtsfeld vorfinden, und so ein Urteil über die 








1 Diese wird nach den Untersuchungen von BuscaLıonı und GoLA bei xero- 
philen Pflanzen während der Dürre durch Bildung von zum Teil wasserabsor- 
bierenden Phytosterinen gesteigert. Solche Lipoide dienen nach GoLA geradezu 
der Wasserspeicherung. Über Viskositätssteigerung des Plasmas am Licht vgl. 
F. Weser (1929) in „Plasmolysezeit und Lichtwirkung‘‘ (Protoplasma 7, 256 
bis 258); über die Bedeutung der hydrophilen Kolloide für die Dürreresistenz 
siehe Maxımow, ebenda S. 259—291. 
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Verhältniszahl der plasmolysierten Zellen zu den vorhandenen unge- 
schädigten Protoplasten kaum gebildet werden kann. Und nur auf letz- 
tere darf sich ja der Quotient beziehen. Nicht immer ist man aber in 
der Lage oder willens, durch eine große Anzahl von Bestimmungen in 
stark hypertonischer Lösung sich Durchschnittswerte für die Zahl der 
überlebenden Protoplasten in den Schnitten zu verschaffen. Es sei hier 
auch eines neuerdings von BAERLUND eingeführten Verfahrens gedacht, 
das darauf abzielt, den Begriff der Grenzplasmolyse auf Grund der Me- 
thode Firrmnas weiter zu präzisieren. Diese Verfahren haben sich denn 
auch geeignet gezeigt, bei passenden Objekten zu einer wesentlich 
schärferen Erfassung des grenzplasmolytischen Wertes zu führen. 

Die Anwendung stark vergrößernder optischer Systeme mit großer 
Tiefenschärfe ermöglicht es dem geübten Beobachter, eine beginnende 
Eckenplasmolyse schon bei einer Konzentration des Plasmolyticums 
festzustellen, bei der ein anderer den Beginn des Vorganges noch nicht 
bemerkt, weil etwa bei wenig höherer oder tieferer Einstellung des Tubus 
das Plasma noch der Zellkante anliegend befunden wird. Der Geübte 
wird also meist etwas niedrigere grenzplasmolytische Werte feststellen 
als der Ungeübte und dabei zweifellos der Wahrheit näher kommen. 

Wir behandeln nun die zweite der zuletzt genannten beiden Fehler- 
quellen, nämlich die Vernachlässigung der Kontraktionsgröße der Zell- 
wand. Eine genaue Bestimmung des osmotischen Wertes bei natürlicher 
Turgeszenz muß das Ziel dessen sein, der zu einer Ermittlung des osmo- 
tischen Potentialgefälles in der Pflanze seine Messungen betreibt. Der 
Vergleich der O,-Werte ist für solche Zwecke, streng genommen, wert- 
los: wenn z. B. Zelle A eines Grundparenchyms bei Entspannung der 
Zellhaut durch die plasmolysierende Lösung eine Einbuße ihres Volumens 
gegenüber der Turgeszenz um 20% erlitten hat, und wir finden in ihr 
grenzplasmolytisch einen osmotischen Wert von 10 Atm., während für 
eine Epidermiszelle B, keine meßbare Volumenkontrektion erfahrend, 
ein grenzplasmolytischer Wert von 9 Atm. ermittelt wurde, so wird in 
älteren Arbeiten infolge Außerachtlassung der Kontraktion angenommen, 
es bestehe ein Potentialgefälle von A nach B, während tatsächlich in 
der turgeszenten Pflanze das Gegenteil der Fall war. Will man diesen 
Fehler vermeiden, so ist es nötig, den Betrag der Volumenkontraktion 
an einzelnen Zellen oder auch Gewebekomplexen zu verfolgen, indem 
man deren optische Querschnitte mit dem Zeichenapparat mißt und dann 
die Veränderungen des Objektes in der Entspannung auch für die zur 
Zeichenebene senkrechte Dimension zu erfassen sucht, z. B. in neuen 
entsprechend orientierten Schnitten durch das gleiche Gewebe. Solche 
Untersuchungen sind mühsam und zeitraubend, sollten aber in viel 
größerem Maße betrieben werden, denn sie erscheinen als unbedingt 
notwendig, wenn wir zu einer Korrektur der älteren Angaben über das 
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osmotische Potentialgefälle im turgeszenten Gewebe gelangen wollen. 
Und weitere Angaben über die Größe der Turgordehnung (einwandfreie 
Volumenwerte) erscheinen sehr erwünscht. 

Die Untersuchungen von Frau KRASNOSSELSKY-MAXIMOW, OPPEN- 
HEIMER (1930a) und OVERBECK (I. c.) lassen freilich erkennen, daß die 
Abweichungen zwischen normalem Volumen und Volumen bei Grenz- 
plasmolyse sich in vielen Fällen in bescheidenen Grenzen halten. Doch 
sind Volumenkontraktionen in der Größenordnung von 10% und mehr 
häufig anzutreffen!. Für eine plasmolysierte Mesophyllzelle des Efeus 
berechneten wir kürzlich nach Zeichnung eine Volumenreduktion von etwa 
19% des Volumens, das dieselbe Zelle im Zustande der Wassersättigung 
aufwies. Dies mag einer Volumenänderung V,,—V, von etwa 10%, 
auf V,, bezogen, entsprechen. Etwas höher lag der Wert für eine Meso- 
phylizelle von Viola odorata. Für eine solche konnten wir eine Volumen- 
kontraktion in der Plasmolyse von 25% gegenüber dem Volumen in 
der Wassersättigung V, feststellen, was gegenüber V, einer Kontrak- 
tion von etwa 10—15% entsprechen mag. Und die, in der zitierten Ar- 
beit von OVERBECK (1930) an den sehr elastischen Zellen des Wider- 
standsgewebes der Spritzgurkenfrucht gefundenen Volumenkontrak- 
tionen liegen sogar in einer Größenordnung von 30—40%, auf V,, das 
Volumen im natürlichen Zustande, bezogen. Wir kommen auf diese 
Dinge am Schlusse der Arbeit zurück. — Es sei hier auch kurz der be- 
kannten Erscheinung gedacht, daß bei gleicher osmotischer Konzentra- 
tion kleine Zellen schwerer plasmolysierbar sind als große (vgl. PrINes- 
HEIM 1906). 

Eine letzte Fehlerquelle der plasmolytischen Methode möchten wir 
unter der Bezeichnung ‚Optische Schwierigkeiten‘‘ zusammenfassen. 
Die Feststellung der Grenzplasmolyse ist leicht, wo in gut differenzierten 
Geweben starke Zellwände und ein farbig getönter Zellinhalt vorhanden 
sind. Stark getüpfelte Wände, ein anthozyanhaltiger Zellsaft, Chloro- 
plasten, reichliche Mikrosomen erleichtern die Arbeit beträchtlich. Um 
so schwieriger wird die Feststellung der Grenzplasmolyse, wenn in Massen 
gleichartigen Gewebes sich dünnwandige Zellen mit zartem, optisch 
leerem, Plasmabelag vorfinden, wie dies in Stengelmark, Wurzelrinde 
oder Wassergeweben der Fall sein kann. Schneidet man die Präparate 
dick, so verliert sich der Blick in einem Labyrinth sich schneidender 
Bögen und Halbkreise, deren Deutung auch dem Geübten Schwierig- 
keiten macht. Besonders leicht hält man den konvexen Kontur einer 
tieferen Schichten angehörigen Zellwand für die konkave Begrenzungs- 
linie eines plasmolysierten Zellenleibes. Schneidet man dagegen dünn, 


1 Über Volumenveränderungen der Schließzellen von Spaltöffnungen hat 
schon SCHELLENBERG (Bot. Ztg 54, 178—180 [1896]) Angaben gemacht. Er fand 
Kontraktionen V,—V, von etwa 20%. 
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so kollabieren die Schnitte, und im mikroskopischen Bilde schaffen dann 
die Wand- und Plasmafetzen zerschnittener Zellen die Möglichkeit zu 
weiteren Irrtümern. 

Derartige optische Schwierigkeiten fehlen auch keineswegs für die 
zur Plasmolyse so gern bevorzugte Blattepidermis. Ist sie noch jung, 
so reagieren ihre Zellen relativ gleichmäßig, die Wände sind zart, die 
Plasmabelege gelatinös und bindig. Mit fortschreitendem Alter und 
Differenzierung reagieren die Zellen aber oft ungleichmäßig, es tritt in 
der Umgebung von Trichomen und Spaltöffnungen ein oft beträchtliches 
Abweichen vom durchschnittlichen Grenzwert auf. Die dicken Außen- 
wände, durch Kutin, Wachsschichten, Kieselinkrustationen undurch- 
sichtig geworden, erschweren dem Auge die Arbeit um so mehr, als nun 
auch das Plasma schwindet, brüchig-körnig erscheint und seinen Zu- 
sammenhalt einbüßt!. Enttäuscht legt man solche Präparate beiseite. 
Sie sind unverwertbar. Häufig sucht man in solchen Fällen vergeblich 
nach einem anderen Gewebe, das sich zur Untersuchung eignen möchte 
und muß z. B. sich überzeugen, daß das Assimilationsgewebe wegen so- 
fortigen Absterbens seiner Elemente nicht in Frage kommt, gefäßbündel- 
nahe Zellen aber offenbar viel niedrigere Werte liefern als dem anzu- 
nehmenden Durchschnitt der osmotischen Konzentrationen entspricht. 

Wir sind am Ende unserer Darstellung der Fehlerquellen und Schwä- 
chen der grenzplasmolytischen Methode angelangt. Es wird dem Leser 
nicht mehr zweifelhaft sein können, daß der Verfasser geneigt ist, auf 
Grund fremder und eigener Erfahrung der einfachen und eleganten Me- 
thodik der Kryoskopie in vielen Fällen den Vorzug zu geben, obwohl 
auch sie mit Mängeln behaftet erscheint. 

Die Bemühungen der Pflanzenphysiologie, sich brauchbare Werk- 
zeuge zur Erforschung der grundlegenden osmotischen Vorgänge zu 
schaffen, sind von jeher dornenvoll gewesen. Wieviel Schwierigkeiten 
hatte schon PFEFFER, ehe es ihm gelang, seinen Tonzellen die erste, 
wirklich den Forderungen der Semipermeabilität genügende Membran 
einzulagern! Unsere Erfahrungen mit der plasmolytischen Methode 
förderten immer neue Schwierigkeiten zutage. Zu dem jüngsten Zweige 
osmotischer Forschungen, den Saugkraftmessungen, mußte der Ver- 
fasser erst kürzlich ernste Bedenken vorbringen, deren Eindruck durch 
die fast gleichzeitig erschienenen Arbeiten von WALTER (1930) und Dixon 
sowie die neuen Studien PRINGSHEIMs über die Turgordehnung (S. 792) 
bedeutend verstärkt worden ist. Um so erfreulicher erscheint es uns, 
hier eine Anzahl Messungen mitteilen zu können, die die eingangs wieder- 


1 Dies gilt zum mindesten für viele Pflanzen unter den klimatischen Bedin- 
gungen des palästi hen Sommers. — Über das Absterben von Schließzellen 
der Spaltöffnungen unter der Einwirkung von Trockenheit und Insolation im 
südrussischen Steppenklima vgl. ILsın (1922, S. 673). 
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gegebene Meinung WALTERs von einer befriedigenden Übereinstimmung 
von plasmolytisch und kryoskopisch ermittelten Daten über den osmo- 
tischen Wert bestätigen. 


Vergleichende Bestimmung osmotischer Konzentrationen mit 

der kryoskopischen und der plasmolytischen Methode. 

Die Versuche wurden im Frühjahr und im Sommer 1931 auf dem 
Scopusberge bei Jerusalem durchgeführt. Als Versuchspflanzen dienten 
ausschließlich Gewächse aus dem Garten der Hebräischen Universität 
und ihrer Umgebung: angepflanzte Bäume und Sträucher und anderer- 
seits Ruderalpflanzen, die auf dem bauschuttreichen, vielfach aufgeschüt- 
teten Gelände als Unkräuter auftreten. Der Standort weist einen außer- 
ordentlich hohen Kalkgehalt auf, da der Boden aus weicher Senonkreide 
besteht, welche durch Beimengung von Feuersteinbreccien und mediter- 
ranen Roterden stellenweise verbessert erscheint. Da die Untersuchungs- 
periode bereits in den regenlosen Teil des Jahres fällt, so bestanden für 
die Untersuchung ideale natürliche Bedingungen. Kein Regen veränderte 
die osmotischen Werte, und die Tagesschwankungen der Turgeszenz 
konnten keine wesentliche Störung der Ergebnisse bedingen, da die 
Materialentnahme stets in den gleichen Vormittagsstunden erfolgte. Wir 
haben vorwiegend Pflanzen von beträchtlicher Dürreresistenz gewählt, 
die sich entweder durch eine sehr gleichmäßige Hydratur auszeichnen 
oder aber ihre osmotischen Werte, dem Nachlassen ihrer Widerstands- 
kraft entsprechend, langsam ansteigen lassen. Die heißen und trockenen 
Wüstenwinde der nachwinterlichen Witterungsperiode bringen zwar 
vielen Pflanzen mit ungenügend verzweigten oder zu flachen Wurzel- 
systemen plötzliche, oft tödliche Verschlechterungen ihrer Hydratur; 
doch konnten diese unsere Ergebnisse nicht beeinflussen, da wir selten 
mehr als einen Tag verstreichen ließen, ehe wir die gleiche Pflanze bzw. 
den gleichen Bestand, der nach einer Methode untersucht war, nach 
der anderen prüften. Es ist hier nicht die Stelle, auf die hochinteressan- 
ten ökologischen Verhältnisse des Ortes einzugehen, der mit großer 
Schärfe die Grenze zwischen der Zone mediterraner Gehölzformationen 
einerseits, lockerer Trockenwüstenfloren andererseits bezeichnet. Für 
das transjordanische Palästina haben wir eine Skizze der ökologisch- 
pflanzengeographischen Verhältnisse kürzlich entworfen (1930c) und 
verweisen auch auf die Schrift unseres Kollegen A. Eıs: On the Vege- 
tation of Palestine (Tel Aviv 1927). 

Die Pflanzen wurden stets ganz frisch untersucht; das Einschlagen 
der zu kryoskopierenden Proben ins Preßtuch nahmen wir sofort am 
Standort vor, falls die Blätter nicht zu klein oder mit dicken Blattrippen 
versehen waren. In letzteren Fällen wurden ganze Pflanzen oder SproB- 
achsen schnellstens ins Laboratorium gebracht, was 1—2 Min. dauerte, 
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und dort das Abernten der Blätter, Ausschneiden der Blattrippen oder 
(bei Wurzeln) die Lösung der Rinde vom Zentralzylinder mit möglichster 
Schnelligkeit durchgeführt. In letzter Zeit gingen wir dazu über, die 
Verdunstungsverluste bei solchen Arbeiten durch Einernten der Ob- 
jekte in eine feuchte Kammer weiter herabzudrücken, die natürlich kein 
tropfbares Wasser enthielt. Wir sammelten die geernteten Pflanzen- 
sprosse zerschnitten unter eine Glasglocke ein, unter der im Laboratorium 
nur so viel Material hervorgezogen wurde, als wir etwa in 1— 2Min. ver- 
arbeiten konnten. Blätter für grenzplasmolytische Bestimmungen stell- 
ten wir stets für etwa 1 Stunde in ein Glas mit Wasser — für den Fall, 
daß ihr herabgesetzter Turgeszenzzustand etwa ein Volumen der Zellen 
unter der Größe V, bedingt haben sollte. Doch sammelten wir grund- 
sätzlich nur turgeszentes Material. Eine mehr als optimale Hydratur 
dürfte keine der eingesammelten Pflanzen besessen haben, so daß die 
Bedingungen für eine Übereinstimmung kryoskopisch gewonnener Werte 
mit grenzplasmolytischen recht günstig lagen; es kommt für die Ab- 
weichungen zwischen beiden die kleinere Konzentrationsdifferenz 0,—O,, 
nicht die größere O,—Q, in Frage. 


Versuchstechnik und Berechnungsweise. 


a) Kryoskopische Methode. Die Bearbeitung der Säfte erfolgte genau nach 
den Vorschriften WALTERs. Anläßlich eines Besuches in Heidelberg im November 
1930 war Verfasser von diesem in die Technik eingeführt worden. Es sei ihm an 
dieser Stelle herzlichst dafür gedankt. Die Sammelgläser von HormuT# (Heidel- 
berg) mit verschraubbaren Aluminiumkapseln, die kryoskopische Apparatur nach 
BURIAN-DRUCKER, die wir uns in Leipzig bei GoETZE kauften: alles entsprach 
den Angaben Watters. Es erübrigt sich also, darüber Näheres mitzuteilen. Zum 
Auspressen der Proben bedienten wir uns einer Buchnerpresse, die Herr Prof. 
Fopor, Leiter des Biochemischen Instituts, freundlich zur Verfügung stellte. 
Wir haben grundsätzlich immer den Druck bis 150 Atm. ansteigen lassen; bei 
Proben, die wenig Saft hergaben, haben wir ihn bis auf 200 Atm. gesteigert. — 
Gegen die hohe Temperatur unseres Laboratoriums, die zwischen 20 und 30° C 
schwankte, meistens aber etwa 25° betrug, isolierten wir die Kühlgefäße durch 
Filzumschläge. Der Nullwert unseres Thermometers lag recht stabil bei —0,070C; 
trotzdem stellten wir ihn durch Kryoskopieren von destilliertem Wasser an jedem 
Arbeitstage einmal neu fest. Wir fanden es praktisch, eine Spritzflasche mit 
destilliertem Wasser zum häufigen Spülen der Hände auf dem Arbeitstisch aufzu- 
stellen, da man beim Auftauen der gefrorenen Proben in der Hand immer wieder 
die Hände mit Kochsalz verunreinigt und natürlich den Griff des Rührers nicht 
mit salzigen Händen anfassen soll. 

Unsere kryoskopischen Werte im Text sind ohne Durchführung einer Unter- 
kühlungskorrektur gewonnen, durch die die absoluten Werte sich etwas erniedrigt 
hätten. Sie stellen reine Ablesungswerte dar. Es gelang uns nicht immer, bei 
den Messungen eine Unterkühlung um genau 19 C, wie WALTER dies vorschreibt, 
einzuhalten. Die Unterkühlungen schwankten vielmehr im Bereiche von etwa 
1/,—11/,9 C. Die durch solche Unterlassung bedingten Fehler gehen wohl nicht 
bedeutend über die Fehlergrenzen hinaus, die durch Verwendung einer (besonders 
hinsichtlich des Thermometers) so einfachen Apparatur, wie sie das BURIAN- 
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Deucxersche Gerät darstellt, ohnehin bedingt werden. In der Übersichtstabelle 
haben wir dennoch den kryoskopischen Unterkühlungs- und Druckangaben in 
Klammern Zahlen beigefügt, die durch eine Unterkühlungskorrektur von allge- 
mein 1,25% und Umrechnung des so revidierten Atmosphärenwertes auf 0? nach 
den Gasgesetzen (zur exakteren Vergleichung mit den ebenfalls auf 0° reduzierten 
plasmolytischen Werten) gewonnen worden sind. 

b) Plasmolytische Methode. Als Plasmolytica dienten Rohrzuckerlösungen. 
Nur, wo wir uns durch Anwendung einer stark hypertonischen Lösung gelegent- 
lich von Leben oder Tod der geprüften Zellen überzeugen wollten, wendeten wir 
eine konzentrierte Lösung von KNO, an, die aber nie zu Messungen diente. Die 
Lösungen wurden, entgegen dem meist üblichen Brauche, gewichtsmolar herge- 
stellt und von 0,05 zu 0,05 Mol. abgestuft. Für jede Lösung wurde die benötigte 
Zuckermenge einzeln abgewogen, da uns dies weniger mühsam erschien als die 
Verdünnung aus einer Stammlösung nach so wenig übersichtlichen Verhältnissen, 
wie sie das gewichtsmolare System mit sich bringt. Auch fanden wir es angesichts. 
der hohen Sommertemperaturen ratsam, keine Stammlösungen zu halten. — Das 
Abwägen geschah in Ermangelung einer analytischen Wage mit einer sehr emp- 
findlichen Pulverwage, die noch auf 2—3 Streuzuckerkristalle Mehrbelastung 
(bei einer Belastung von etwa 5—10 g) einen deutlichen Ausschlag ergab. Da uns 
Rohrzucker in chemisch reiner Form nicht zur Verfügung stand, mußten wir uns 
mit einem reinen Streuzucker des Handels behelfen. Wir wogen nach einer Ta- 
belle die für je 25 com Wasser benötigten Zuckermengen ab (mit Gewichten, die 
einmal auf der analytischen Waage geeicht worden waren), schütteten sie mit 
Hilfe eines Papiertrichters in die mit Alkohol gewaschenen und mit destilliertem 
Wasser zweimal nachgespülten 50 g-Flaschen und fügten die 25 g Wasser mit 
Hilfe eines Meßglases hinzu, dessen Graduierung ebenfalls einmal auf der analyti- 
schen Wage bei der herrschenden Temperatur von etwa 25° C geprüft worden 
war. Bedenken, die uns wegen der Primitivität solchen Verfahrens kamen, konn- 
ten durch kryoskopische Bestimmung der frisch bereiteten Lösungen entkräftet 
werden. Diese ergaben Gefrierpunktserniedrigungen, die recht gut den Angaben 
der Morseschen Tabellen für den osmotischen Wert von Rohrzuckerlösungen 
entsprechen. So erhielten wir: 

Für eine 0,45 mol. Lösung, frisch bereitet / = — 0,960 C1. Dementsprechend: 
P = 11,56 Atm. (nach Tabelle von Harris u. GORTNER?). Nach Morses Tabellen 
entnehmen wir für die gleiche Lösung durch Interpolation einen Wert von 
11,443 Atm. bei 200 C. 

Für eine 0,60 mol. Lösung, frisch bereitet, ergab sich / = —1,27°C. Dies 
entspricht einem osmotischen Wert P = 15,28 Atm. — Nach Morse: 15,388 Atm. 
bei 20°. Eine über 3 Monate früher in gleicher Weise bereitete Lösung hatte einen 
Wert / = —1,275° C ergeben. # 

Für eine 0,70 mol. Lösung fanden wir: /.= — 1,500 C. Entsprechender os- 
motischer Wert: 18,04 Atm. Nach Morse bei 20°: 18,128 Atm. Bestimmung am 
16. III. bei 16° Zimmertemperatur. 

Für eine 0,75 mol. Lösung ergab sich / = — 1,625°C, entsprechend P = 
19,54 Atm. Nach Morse bei 20° 19,517 Atm. 

Für eine 0,9 mol. Lösung, frisch bereitet, fand sich / = — 1,94° C, entspre- 
chend P = 23,32 Atm. Nach Morse: 23,717 Atm. bei 20° C. 

Daß die Lösungen trotz der primitiven Herstellung recht gleichmäßig aus- 
fielen, ergibt sich auch aus der Tatsache, daß bei einer zweiten 0,45 mol. Lösung, 


1 Gefrierpunktserniedrigungen ohne Unterkühlungskorrektur, durch die sich 
die absoluten Werte um etwa 0,01—0,02° C oder 0,12—0,24 Atm. erniedrigen. 
2 Amer. J. Bot. 1, 75 (1914); 2, 418 (1915). 
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die wir wieder frisch herstellten, genau derselbe Wert für J wié guvor, nämlich 
— 0,96° C ermittelt wurde. 

Die Lösungen wurden grundsätzlich vor der Untersuchung frisch bereitet. 
Nur in den ersten Bestimmungen (März—April) verwendeten wir Lösungen, die 
höchstens 1—2 Tage alt waren. Mit Eintritt der heißen Jahreszeit wurden nur 
solche Lösungen noch am folgenden Tage benutzt, die im Eisschrank kühl gestellt 
worden waren. 

Zur Untersuchung kamen nur zarte und kleine Schnitte: Oberflächenschnitte 
von etwa 1—2 mm? Fläche für die Epidermis, Blattquerschnitte für die Unter- 
suchung des Mesophylis; stets Deckglasunterstützung durch Guttaperchaklötz- 
chen. Für jede Konzentration wurde ein neues Präparat angefertigt, d. h. nie- 
mals Lösungswechsel unter dem Deckglas vorgenommen. Bei langsamem Verlauf 
der Plasmolyse wurde das Deckglas mit einem Vaselinrand als Schutz gegen Ver- 
dunstung versehen. Auf allen Präparaten wurde mit Glasstift die Stärke der 
Lösung verzeichnet, um jeden Irrtum auszuschlieBen'. 

Die osmotischen Konzentrationen geben wir hier, wie WALTER (1931 a, 
S. 367) allgemein vorschlägt, in Form von Atmosphärenwerten; diese geben den 
osmotischen Druck an, die die Lösung im Osmometer entwickeln würde. Bei 
Vergleichung der Werte aus kryoskopischen und plasmolytischen Bestimmungen 
ergeben sich theoretische Schwierigkeiten in Bezug auf die notwendigen Tem- 
peraturkorrekturen. Messen wir doch in der Kryoskopie den osmotischen Wert 
bei der Gefriertemperatur, im grenzpl lytischen Versuch aber bei Labora- 
toriumstemperatur. Man sollte also meinen, daß zum Vergleich eine Reduktion 
der plasmolytischen Werte entsprechend der höheren absoluten Temperatur not- 
wendig sei. Folgt doch der osmotische Druck dem Gesetz: 


z 
P, = P,(1 + on). 

und da in unseren Versuchen die Laboratoriumstemperatur um 18—30° über den 
Gefriertemperaturen lag, ergeben sich Korrekturen der Zuckerlösungen um etwa 
1—2 Atm. Man ist versucht, diese Korrekturen nach der Tabelle Morszs durch- 
zuführen, die RENNER (S 491) wiedergibt, und die auch in das Tabellenwerk von 
LAnDoLT-BÖRNSTEIN Eingang gefunden hat. Doch werden diese Korrekturen wohl 
zu groß ausfallen. Denn die genannte Tabelle beruht mindestens scheinbar auf 
Berechnung nach dem obigen Gesetz, wonach mit jedem Grad der osmotische 
Druck um os = 0,366% ansteigt. 

Der osmotische Wert der Rohrzuckerlösungen besitzt nun aber einen Tem- 
peraturkoeffizienten, der dem genarmten Gesetz kaum entsprechen dürfte. COHEN 
u. COMMELIN äußern sich wenigstens über die Abweichung auf Grund der Arbeiten 
von Morss u. Frazer folgendermaßen: „In der Nähe von 0° sind die osmotischen 
Drucke von Rohrzuckerlösungen bei den genannten Konzentrationen im Mittel 
1,08mal(!) größer als der Fall sein würde, wenn das BoyLe-vax ’T Horrsche Ge- 
setz für diese Lösungen Gültigkeit besäße.‘‘ — Hat man demnach z. B. den osmo- 
tischen Wert einer 0,7 mol. Lösung bei 20° zu 18,128 Atm. befunden und diesen 
Wert für 0° auf Grund des Gasgesetzes auf 16,89 Atm. reduziert, so ergibt die 
Multiplikation dieses letzteren Wertes mit 1,08 das paradoxe Resultat eines osmo- 
tischen Wertes von 18,24 Atm., d.h. einen bei 0° höheren Wert als bei 20°. Im 





ı Nachträglich prüften wir durch Kontrollbestimmungen i im Fläschchen an 
einigen der untersuchten Pflanzen, ob die grenzp lytischen Werte bei den 


Bestimmungen unter Deckglas etwa zu niedrig ausgefallen seien. Es ergaben 
sich dafür keine Anhaltspunkte. 
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Gegensatz dazu fanden aber Morse u. Frazer (ebenfalls nach COHEN u. CoMMELIN) 
doch im allgemeinen etwas niedrigere Zahlen für den osmotischen Druck bei 0° im 
Vergleich zu dem Werte bei 20°. Wir geben ihre experimentellen Befunde hier 
wieder (die Zahlen liegen durchweg zu niedrig im Vergleich zu den von Lan- 
poLr-BöRnsTeIn, RENNER, URSPRUNG u. BLUM zitierten Werten, die sich auf 
spätere Arbeiten Moses und seine Mitarbeiter stützen): 








a er eee 

0,5 22,62 12,06 1,039 
0,21 11,61 

0,6 24,38 14,74 | 1,054 
0,22 13,99 

0,7 23,64 16,95 1,027 
0,21 16,51 

08 23,60 19,30 1,016 
0,22 18,99 

0,9 24,79 21,82 1,010 
0,27 21,60 

1,0 23,56 24,42 1,017 
0,25 24,00 











Wie man sieht, sind die Quotienten der bei verschiedener Temperatur beob- 
achteten osmotischen Drucke nicht gleich, sondern der Temperaturkoeffizient er- 
scheint für die höher konzentrierten Lösungen kleiner als für die niedriger konzen- 
trierten. Im Bereich der von uns verwendeten Lösungen glauben wir, der Wahrheit 
einigermaßen nahe zu kommen, wenn wir der mehrfach erwähnten Tabelle nach 
Morse den Wert bei 20° entnehmen und diesen schematisch um 0,43 Atm. redu- 
zieren: das arithmetische Mittel der von Morss u. FRAZER gefundenen Differenzen 
zwischen dem osmotischen Druck von Rohrzuckerlösungen (0,5—1,0 molar) bei 
den Temperaturen von etwa 23 und 0°. 

Wenn somit der Temperaturkoeffizient der Rohrzuckerlösungen niedrig zu 
sein scheint, so wissen wir schlechterdings gar nichts über die Temperaturkoeffi- 
zienten der geprüften Zellsäfte. Liegt ein solcher beispielsweise höher als der des 
Rohrzuckers, so werden die grenzplasmolytisch ermittelten Werte zu hoch aus- 
fallen. Glücklicherweise sind die durch Temperaturkorrektion auf 0° etwa be- 
dingten Fehler nicht allzuhoch, d.h. in der Größenordnung von etwa 1 Atm., 
bei niederen Laboratoriumstemperaturen noch geringer!. 





ı Während der Drucklegung lenkte ein ausgezeichneter Kenner der einschlä- 
gigen Literatur unsere Aufmerksamkeit darauf, daß die hier gegebene Darstellung 
von der Änderung der osmotischen Drucke von Rohrzuckerlösungen mit der 
Temperatur unrichtig sei. Die eben besprochenen Messungen von Morsz und 
Frazer seien durch spätere Arbeiten Morses überholt, die allein maßgebend 
seien. Aus diesen gehe hervor, daß die Lösungen der Saccharose den Gesetzen 
für ideale Gase zwar nicht bezüglich ihrer Konzentration, wohl aber ihrer Tem- 
peratur folgten. Diese Arbeiten sind uns zur Zeit nicht im Original zugänglich. 
Zu einer völligen Änderung der Zahlenangaben in diesem Sinne konnten wir uns 
nicht entschließen, weil die wenigen von uns kryoskopierten Rohrzuckerlösungen 
sämtlich Drucke aufwiesen, die den Angaben Morses (1911) für 200 C gut, den 
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Messungsergebnisse. 
1. Morus alba. 

Mannshoher Busch. Turgeszente Blätter der Gipfelregion, ausge- 
wachsen (etwa 8cm lang). Die kryoskopische Bestimmung am 26. VI. 
ergab einen Wert von etwa 18,28 Atm. Eine genaue Ermittlung war 
erschwert durch den Umstand, daß die Probe äußerst wenig Preßsaft 
lieferte. — Die plasmolytische Bearbeitung des gleichen Materials am 
28. VI. ergab Grenzplasmolyse der Epidermis bei 0,75 mol. entsprechend 
einem osmotischen Wert von 19,52 Atm. (nach Morse interpoliert) 
ohne und 79,09 Aim. mit Temperaturkorrektion auf 0°. Die Zellen 
zeigten in der genannten Lösung teilweise schon Überschreitungen des 
Grenzzustandes, während andere Zellen noch nicht plasmolysiert waren. 
Die Epidermiszellen sind nicht völlig starr, sondern zeigen in der Plas- 
molyse eine geringe Volumenkontraktion. Beide Umstände sind dazu 
geeignet, den plasmolytischen Wert etwas zu hoch erscheinen zu lassen. 
Infolge der Tatsache, daß die Epidermiszellen der nicht mehr ganz 
jungen Blätter so ungleichmäßig reagierten, mußten wir von einer Be- 
rechnung solcher Korrektur aber absehen. Die kleinen Palissadenzellen 
ergaben in 1,0.mol. Rohrzucker nach 20 Min. nur an der Peripherie des 
Schnittes Grenzplasmolyse. Zweifellos liegt ihr wahrer Wert niedriger. 
Die Zellen sind sehr plasmareich, ihr Inhalt ähnelt stark dem meristema- 
tischer Gewebe, so daß die Zellen als wenig geeignet für grenzplasmoly- 
tische Messungen gelten müssen, obwohl sie im Schnitt lebend zu er- 
halten sind: 

2. Ficus carica. 

Etwa 3 m hoher Baum. Ausgewachsene Blätter, in Mannshöhe ent- 
nommen. Die kryoskopische Bestimmung am 20. IV. ergibt einen 
osmotischen Wert von 17,56 Atm. (der Saft schwärzt sich). Die grenz- 
plasmolytische Bestimmung (21. und 27. IV.) ist schwer durchführ- 
bar: Das Assimilationsparenchym siırbt schnell ab, Epidermis wegen 
optischer Schwierigkeiten (dicke Wände, Haare) schwer zu bearbeiten. 
Werte verschiedener Zellen in der Epidermissehr ungleichmäßig. 0,8 mol. 
erwies sich für Epidermiszellen schon stärker als grenzplasmolytisch. 


(wie sich erweist, auf Versuchsergebnisse gegründeten) Werten für 0° aber 
schlecht entsprachen. (Gleichartige Abweichungen unserer Werte gegenüber 
den letzteren nach oben um etwa eine ganze Atmosphäre.) Dies schien uns 
doch eher für einen abnormal niedrigen Temperaturkoeffizienten zu sprechen. 
Wir haben aber der Anregung Rechnung getragen, indem wir den plasmolytischen 
Werten unserer Übersichtstabelle in Klammern die auf 0° bezogenen Atmo- 
sphärenwerte Morses von 1911 hinzufügten, die der Tabelle (nach RENNER auf 
S. 602 der Originalarbeit) entnommen oder daraus interpoliert wurden. Diese 
eingeklammerten Werte stimmen, wie man sieht, vielfach mit den kryoskopischen 
Werten besser überein als die anderen, unter der Voraussetzung eines abnormal 
niedrigen Temperaturkoeffizienten berechneten. 
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0,65 mol. plasmolysiert bereitsdie Haare der unteren Epidermis, doch erst 
nach längerer Einwirkung der Lösung. Da die Haare hinsichtlich ihres 
osmotischen Wertes von dem Rest der Epidermis nach unten abweichen, 
glauben wir, 0,72 mol. als guten Durchschnittswert annehmen zu dürfen. 
Diese Lösung ergibt einen unkorrigierten Wert von 18,68 Atm. und 
einen korrigierten Wert von 18,25 Atm. Die bearbeiteten Zellen sind 
unter allen Umständen als starr zu betrachten. Eine Volumenkontrak- 
tion ist also nicht zu berücksichtigen. 
3. Lepidium Draba. 

Dichter, reiner Bestand in junger Kiefernpflanzung auf sehr kalk- 
reichem ‚Boden. Blätter mittlerer Internodien, turgeszent. Die kryo- 
skopische Bestimmung des reichlichen, schwach nach Senföl riechenden 
Saftes ergibt O, —16,72 Atm. Die Epidermis (zarte Wände) ergibt Grenz- 
plasmolyse bei 0,7 mol., was 0,=18,13 bzw. korrigiert 17,70 Atm. ent- 
spricht. Die Plasmolyse verläuft schleppend. Der Wert von 0,7 mol. 
konnte erst nach 1/, Stunde Einwirkung der Lösung mit Ölimmersion 
festgestellt werden. Sonst ergaben sich höhere Werte (z. B. 0,8 m). 
Eine bedeutende Volumenkorrektur des O,-Wertes dürfte nicht in Frage 
kommen. Wenigstens zeigte ein Blattstreifen, der nach 31/, Stun- 
den Aufenthalt im Wasser eine Länge von 6,2cm aufwies (im natür- 
lichen Zustand 6,0 cm) nach 2 Stunden Aufenthalt in 0,8 mol. Zucker- 
lösung noch eine Länge von 6,18cm (man beachte die Überdehnung!), 
während durch Schnittmarken bezeichnete Breiten in Wasser 1,08; 1,08; 
0,86 cm maßen, in der plasmolysierenden Zuckerlösung aber 1,05; 1,08; 
0,86 cm. Leider wurden die Zellen dieses Streifens nicht auf Plasmolyse 
untersucht, und es ist möglich, daß längere Einwirkung nennenswertere 
Dimensionsverschiebungen veranlaßt hätte. Jedenfalls spricht hier 
wenig für eine elastische Dehnung der Epidermiszellwände durch den 
Turgor. Die ermittelten Werte erscheinen uns daher wohl vergleichbar. 

Das Assimilationsparenchym stirbt im plasmolytischen Versuch 
schnell ab. Dagegen erwiesen sich die zylindrischen Rindenzellen der 
Blattrhachis als für plasmolytische Bestimmungen brauchbar. — Die Ver- 
änderungen des osmotischen Wertes ergeben sich aus drei aufeinander- 
folgenden kryoskopischen Messungen : am 27. III. fanden wir 14,92 Atm., 
am 16. IV. — 16,72 Atm., am 14. V. (Bestand fruchtend und absterbend) 
— 26,31 Atm. (—0,,,). Die Regenperiode endete Mitte April. — In 
einem vereinzelt lebenden Exemplar, das eine Art von Johannistrieb 
mit dichter Beblätterung gebildet hatte, wurde die Pflanze noch zu 
Ende Juli auf dem Gelände angetroffen. 

4. Sinapis arvensis. 

Die kryoskopische Bestimmung der turgeszenten Blätter am 20. IV. 

ergab einen osmotischen Wert von 15,46 Atm. Die Epidermis, am 21. IV. 
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(gleiches Material) grenzplasmolytisch gemessen, ergab einen Wert von 
0,65 mol. Rohrzucker = 16,76 Atm. bzw. korrigiert 16,33 Atm. 


5. Passiflora coerulea. 


Schlingpflanze vom Hauptgebäude der Universität. Blätter voll 
turgeszent. Saft leicht abpreßbar, schwärzt sich. Kryoskopischen Wert 
= 23,86 Atm. am 9. VI. ermittelt. Am 10. VI. ergab das gleiche Material 
mit 0,9 mol. Grenzplasmolyse (nach 20 Min. festgestellt). Diese Lösung 
hat nach MoRsE einen osmotischen Wert von 23,717 Atm. Nach Kor- 
rektur auf 0° ergibt sich der Wert, von 23,29 Aim. 

Die Palissadenzellen sind, wie oben gesagt, plasmolysierbar. Mit 0,9 mol. 
und 1,0 mol. konnten wir auch nach 11/, Stunden an diesem Gewebe keine 
Plasmolyse erzielen. In konzentrierter KNO, ergab sich Pseudogrenz- 
plasmolyse. — Bei der harten Textur der Blätter dürften die Epidermis- 
zellen starr und somit Berichtigungen des Volumens nicht in Frage zu 
ziehen sein. 

Der Rohrzuckerwert von 0,9 mol. für die Blattepidermis konnte am 
22. X. bestätigt werden. Der grenzplasmolytische Zustand wurde hier- 
bei auch nach 140 Min. Einwirkung nicht überschritten. Es ergaben 
sich keine Unterschiede zwischen Schnitten, die in Fläschchen gebadet 
und solchen, die unter Deckglas behandelt worden waren. 


6. Reseda lutea. 


Pflanzen von etwa 50 cm Höhe, buschig, verholzend. Durch Besitz 
einer tiefen Pfahlwurzel hält diese Art ihre Wasserbilanz gut aufrecht, 
da jene sie von der schnell austrocknenden obersten Bodenschicht unab- 
hängig macht. Auch auf Mauern zu finden. Ein gut angepaßter ,,Xero- 
phyt‘ mit wenig schwankender Hydratur. Wächst in der Umgebung 
der Hebräischen Universität in Nachbarschaft der ähnlichen Reseda alba. 
Zeigt am Standort erst im Juni vergilbende und sich rötende Blätter. 

Eine kryoskopische Bestimmung (31. III.) ergab O, = 15,52 Atm. 
— Preßsaft reichlich, wässerig. — Zur grenzplasmolytischen Bestimmung 
(30. III.) zeigten sich mehrere Gewebe geeignet, nämlich die Epidermis, 
das Assimilationsparenchym und die Rinde der Blattrhachis sowie die Ge- 
fäßbündelscheide dieses Organs. Für die Epidermis ergab sich 0,70 mol. 
als Grenzlösung ; deren osmotischer Wert unkorrigiert 18,13 Atm., korri- 
giert 17,70 Atm. Für das schwach differenzierte Assimilationsparen- 
chym wurde der geringere Grenzwert 0,65 m ermittelt. entsprechend 
16,758 Atm. (unkorrigiert) und 16,33 Atm. (korrigiert). Es erhebt sich 
die Frage, welcher dieser Werte zum Vergleich mit dem O,-Wert der 
kryoskopischen Bestimmung besser geeignet erscheint. Die Epidermis 
besitzt beim Blatt von Reseda lutea zweifellos eine nennenswerte Dehn- 
barkeit. Dies äußert sich darin, daß z. B. ein Blattstreifen (ohne Mittel- 
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rippe, dieser parallel geschnitten) von 5 cm Länge (natürlicher Zustand) 
sich nach 4 Stunden Aufenthalt im Wasser auf 5,5 cm ausgedehnt hatte. 
Auch eine, durch Schnittmarken gekennzeichnete, Breite des Streifens 
vergrößerte sich gleichzeitig von 0,47 auf 0,50 cm (während zwei andere 
Breiten sich als fast unverändert erwiesen). In plasmolysierender Lösung 
(0,8 mol. Rohrzucker nach 2 Stunden Einwirkung) zeigte ein anderer, 
aus Wasser übertragener, Streifen nur 4,96 statt 5,0 cm Länge im natür- 
lichen Zustand, also, wenn keine Überdehnung vorlag, eine Längenreduk- 
tion um nur 0,8%, anderenfalls mehr. Die Veränderung eines aus dem 
natürlichen Zustand direkt in eine plasmolysierende Lösung über- 
tragenen Streifens ist leider nicht gemessen worden. Da wir aber heute 
wissen, daß zartwandige Gewebe — die Epidermis von Reseda lutea 
gehört hierzu — in Wassersättigung Überdehnungen erleiden können, 
so ist damit zu rechnen, daß der für die Epidermis angegebene Wert 
von 17,70 Atm. entsprechend einer Volumenkontraktion der Epider- 
miszellen um eine geringe, nicht näher anzugebende, Größe reduziert 
werden müßte, wenn wir den O,-Wert der gemessenen Epidermiszellen 
erfahren wollen. Hiermit würde sich der plasmolytisch gefundene Wert 
dem kryoskopisch gewonnenen Durchschnittswerte der Blätter weiter 
annähern. 

Die Frage nach dem O,„-Werte der Mesophyllzellen ist schwierig zu beant- 
worten. Eine Zelle von ellipsoider Gestalt aus dem Assimilationsgewebe zeigte in 
Wassersättigung einen Umfang von 881/, bzw. 901/, (Mittelwert 891/,) mm der 
Zeichnung (gemessen an zwei verschiedenen Zeichnungen). Als wir die Umfangs- 
veränderung der Zelle unter der Einwirkung eines starken Plasmolyticums durch 
mehrfache Zeichnung festlegten, ergab sich ein überraschendes Verhalten der 
Zellhaut. Als das Plasma sich nämlich von den Zellpolen zurückgezogen hatte, 
ohne die Seitenwände freizugeben, maßen wir einen Zellumfang von nur 79 mm: 
die Wand schien sich also um nicht weniger als 11,8% kontrahiert zu haben. Je 
mehr nun die Plasmolyse fortschritt und zur Ablösung des Plasmas auch von den 
Seitenwänden führte, um so mehr ging die Zellwandkontraktion wieder zurück. 
Etwa 5 Minuten nach Erreichung der eben genannten Kontraktionsgröße, als das 
Plasma nur noch an einer Seitenwand des optischen Querschnitts haftete, maßen 
wir bereits einen Zellwandumfang von 87 mm. Als sich das Plasma gänzlich ab- 
gelöst hatte, erwies sich die Wandkontraktion als völlig beseitigt: zwei Zeich- 
nungen im Zustand der fast erreichten Endplasmolyse ergaben wieder überein- 
stimmend einen Umfang von genau 891/, mm der Zeichnung — wie zuvor im 
Wasser! 

Wie ist diese Beobachtung zu deuten und was bedeutet sie für die Frage, ob 
wir den mit der kryoskopischen Bestimmung so gut vereinbarten O,-Wert der 
Assimilationsparenchymzellen nach unten zu korrigieren haben, um O, zu er- 
halten? Erstens ist festzustellen, daß die betrachtete Zellwand keine Turgor- 
dehnung besaß: in der Entspannung und in der Wassersättigung zeigte sie ja die 
gleichen Umrisse. Zweitens aber werden wir mit der Tatsache bekannt, daß in 
gewissen Fällen zarte Wände der Kontraktion der Plasmaoberfläche ohne sicht- 
bare Faltenbildung zu folgen vermögen, wobei es dahingestellt sein mag, ob in 
unserem Falle eine sehr feine Fältelung der Wand eingetreten ist, die bei der 
angewandten mittleren Vergrößerung nicht sichtbar war, oder ob die Kontraktion 
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durch gegenseitige Annäherung ultramikroskopischer Wandbausteine zustande 
gekommen ist. Ein Irrtum der Beobachtung erscheint jedenfalls ausgeschlossen; 
ob das Verhalten der Zelle aber typisch war, wurde nicht festgestellt. Sollte dies 
der Fall sein, so wäre der Schluß unabweisbar, daß in der Grenzplasmolyse schon 
ein Zustand erfaßt wird, in dem das Plasma und mit ihm der Zellsaft einen we- 

sentlich geringeren Raum erfüllen als in der Turgeszenz. Wir hätten also den er- 
haltenen Wert von 16,33 Atm. beträchtlich nach unten zu korrigieren. Nach 
unserer Zeichnung berechnen wir (auf Grund der Volumenformel für das Rota- 
tionsellipsoid) ein Volumen der w ttigten bzw. der völlig entspannten 
gleich großen Zelle von 7,536 com, für ‘das am stärksten kontrahierte Stadium 
aber nur 5,087 ccm, was eine Volumenkontraktion um fast ein volles Drittel be- 

deutet, so daß wir den Schluß ziehen müßten, die Zelle sei im Zustande V, mit 
einer wenig mehr als 0,4 gewichtsmolaren Zuckerlösung isotonisch gewesen und 
habe somit einen osmotischen Wert von nur 10—11 Atm. besessen. Für V,, das 
ja zwischen V, und V, liegt, könnten wir dann beispielsweise einen Mittelwert 
zwischen dem unkorrigierten und dem korrigierten Werte, also etwa 13—14 Atm., 
annehmen. — Doch wird es besser sein, jede Berechnung auf so schwankendem 
Fundamente zu unterlassen, solange keine weiteren Beobachtungen über die ver- 
schiedenartige Dehnbarkeit und Kontraktilität benachbarter Zellen vorhanden 
sind, die zu liefern uns vom Ziele der Untersuchung zu weit abgeführt hätte. Wir 
begnügen uns daher mit der Feststellung, daß die unkorrigierten Werte der Blatt- 
epidermis und besonders des Assimilationsparenchyms in einer recht guten Über- 

einstimmung mit den kryoskopisch erhaltenen Durchschnittswerten stehen. Die 
Beobachtung über die vorübergehende Wandkontraktion einer Mesophyllzelle 
von Reseda lutea haben wir vor allem darum hier erwähnt, um 1. zu zeigen, 
welche unerwarteten Schwierigkeiten sich der Auswertung grenzplasmolytischer 
Bestimmungen bei zartwandigen Zellen entgegenstellen können, und 2. weil die 
Beobachtung als Beitrag zur Kenntnis der physikalischen Eigenschaften der Zell- 
wände willkommen sein dürfte!. 

In den langgestreckten Rindenzellen der Blattrhachis konnte am 
30. III. ein grenzplasmolytischer Wert von 0,65 mol. Rohrzucker (wie im 
Assimilationsparenchym!) festgestellt werden; in der Nachbarschaft der 
Tracheiden des Bündels sank dieser Wert auf 0,60 mol. ab (= 15,39 Atm. 
bei 20°). Man erhält also den Eindruck recht gleichartiger osmotischer 
Werte in den verschiedenen Zellkategorien des Blattes, die gut zu den, 
wie erwähnt, geringen Veränderungen des osmotischen Durchschnitts- 
wertes O, während der ersten Monate der Sommerdürre passen. Wir 
erhielten am 10. IV. kryoskopisch 16,96 Atm. (dementsprechend war 
auch die grenzplasmolytische Konzentration für die Epidermis um 0,05 m 
auf 0,75 mol. = 19,52 Atm. bei 20° oder etwa 19,09 Aim. bei-0° gestie- 








1 Auch Der (1916, S. 291) beobachtete (an Blattzellen der Zwiebel) gleich 
uns Kontraktion der Zellwand in Rohrzucker über die Grenzplasmolyse hinaus. 
Sie schreibt: “In any case, the cell-wall does not always remain completely ex- 
tended after the protoplast is withdrawn from it, as is often assumed to occur in 
the plasmolysis of plant cells, but with hypertonic solution other factors cause its 
further contraction.” Doch war die von ihr beobachtete Zusammenziehung über 
die Grenzplasmolyse hinaus nicht, wie in unserem Falle, elastischer Natur. Ähn- 
liche Erfahrungen wie DELF machte auch Frau KrAasnosseLsky-Maxımow (1925, 
S. 530). 
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gen). — Eine dritte Prüfung am 7. VI. lieferte fast genau das nämliche 
Ergebnis: O, (kryoskopisch) ergab sich zu 17,08 Aim., O, des Assimi- 
letionsparenchyms als sche genau su 0,70 mol. = 18,13 oder korrigiert 
17,70 Atm., eine sehr befriedigende Übereinstimmung. Die Epidermis 
erwies sich als unbrauchbar geworden; sie war an Plasma verarmt und 
offenbar in ihrem Lebenszustand durch dauerndes Welken und Insola- 


7. Viola odorata. 


Die Pflanze wird im Schatten der Bäume im Garten der Hebräischen 
Universität kultiviert. Die untersuchten Blätter erwiesen sich für plas- 
molytische Studien als wenig brauchbar. Sie waren zur Zeit der Unter- 
suchung (Mitte Juni) nicht mehr jung genug und litten unter Mangel 
an ausreichender Bewässerung. So hatten sich große individuelle Unter- 
schiede in den einzelnen Zellen sowohl der Epidermis wie auch des Assi- 
milationsgewebes herausgebildet. Während die kryoskopische Bestim- 
mung turgeszenter Blätter den Wert 18,64 Atm. ergab (15. VI.), lieferte 
die Epidermis den grenzplasmolytischen Wert von nur 14,07 Atm. 
bei 20° oder 13,64 Aim. bei 0°C (16. VI.). Die Zellen reagierten sehr 
ungleichartig und waren vielleicht sämtlich geschädigt. Für das ebenfalls 
sehr ungleichmäßig reagierende Palissaden- und Schwammparenchym 
wurde ein korrigierter grenzplasmolytischer Wert von etwa 21,9 Atm. 
festgestellt. (Die Plasmolyse des Schwammparenchyms begann in dem 
sehr zarten Schnitt nach etwa 10 Min., die der Palissadenzellen erst nach 
etwa 25 Min.; Betrachtung bei Ölimmersion.) Dieser Wert kommt der 
verwendeten 0,85 mol. Zuckerlösung zu. Da die Zellen des Assimilations- 
parenchyms kontraktil befunden wurden, bedarf dieser Wert einer 
Umrechnung. An einer Palissadenzelle der zweiten Schicht konnte festge- 
stellt werden, daß sich ihr Umfang von der Wassersättigung zur Plas- 
molyse von 5l!/, auf 461/, mm der Zeichnung verkleinerte. Dem ent- 
sprach eine Flächenreduktion des optischen Querschnittes von 1711/, 
auf 1372/,qmm. Unter Zugrundelegung der Zylinderformel für das 
Volumen kommen wir auf Volumina von 1335,2 bzw. 997,2 cmm. Das 
heißt, das Volumen der plasmolysierten Palissadenzelle hätte sich um 
25,3% des größeren Volumens verkleinert. Eine umständliche Berech- 
nung unter Berücksichtigung des spezifischen Gewichtes des Rohrzuckers 
ergab, daß die Zelle im Zustand der Wassersättigung mit einer 0,636 ge- 
wichtsmolaren Rohrzuckerlösung isotonisch gewesen wäre!. Nehmen 
wir für die plasmolysierten Blätter an, daß sie im natürlichen Turgeszenz- 
zustand etwa mit 0,75 mol. Rohrzucker isosmotisch gewesen wären, d.h. 
mit einer Lösung, die etwa die Mitte hält zwischen dem osmotischen Wert 
der gemessenen Zelle im wassergesättigten und im plasmolysierten Zu- 


1 Das Plasma wurde bei Aufstellung dieser Rechnung vernachlässigt. 
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stand, so ergibt sich ein osmotischer Wert O, von 19,09 Aim. bei 0°, d.h. 
ein Wert, der mit dem kryoskopisch bestimmten Werte von 18,64 Atm. 
recht gut übereinstimmt. Wir werden im Falle von Viola um so eher 
das Palissadengewebe zum Maßstab für den Vergleich wählen dürfen, 
als es sehr lebenszäh ist und sichtlich nicht geschädigt war, wie die Epi- 
dermis. Auch ist es ja durchaus möglich, daß die Epidermis dieser 
Pflanze einen niedrigeren osmotischen Wert besitzt als die assimilieren- 
den Zellen des Mesophylis, daß sich aber der werterniedrigende Einfluß 
dieses Gewebes infolge seines geringen relativen Anteils im Preßsaft 
nicht bemerkbar macht. L 


8. Rhus coriaria. 


Der Baum, ein typisches Element des mediterranen Macchien Pa- 
lästinas beiderseits des Jordans, wächst subspontan auf dem Gelände 
der Hebräischen Universität. Die Blättchen der Fiederblätter des ge- 
wählten, nur etwa mannshohen Exemplars, lieferten beim Auspressen 
nur wenig Saft von einem kryoskopisch festgestellten Werte von 
17,44 Atm. (15. VI). Dementsprechend findet man in den Zellen ein 
Plasma, das einen sehr viskösen Eindruck macht. Die Epidermiszellen 
ergaben am 16. VI. Grenzplasmolyse mit 0,75 mol. Rohrzucker. (20 Min. 
nach Einleitung des Versuches mit stärkster Optik festgestellt. Etwa 
3% des Zellumens erwies sich als plasmafrei.) In 0,70 mol. ergab sich nur 
ganz vereinzelt Plasmolyse. Wir nehmen als Grenzwert 0,73 mol. Rohr- 
zucker an; dieser Lösung kommt ein auf 00 C reduzierter Wert von 
18,531 Atm. zu. Da die Zellen der Epidermis mächtig verdickte Außen- 
wände aufwiesen (Verhältnis des Durchmessers der Außenwand zum 
gesamten Zelldurchmesser etwa 1:3) und auch die Seitenwände stark 
verdickt sind (etwa ein Drittel der Stärke der Außenwand), so dürfen 
wir sie getrost als starre Konstruktionen betrachten, für die eine meß- 
bare Volumenänderung durch osmotische Kräfte nicht in Frage kommt. 
Der grenzplasmolytische Wert bedarf also keiner Korrektur. Über die 
Eignung des Palissadengewebes für plasmolytische Zwecke haben wir 
keine Aufzeichnungen gemacht. Der Erinnerung nach hat es sich als 
unbrauchbar erwiesen. 


9. Punica Granatum. 


Die kryoskopische Bearbeitung (2. VI.) junger, aber ausgewachsener 
Blätter eines etwa 2,5 m hohen Strauches aus dem Garten der Univer- 
sität (sehr wenig Preßsaft, sehr visköses Plasma) ergab einen osmotischen 
Wert von 23,80 Atm. Die plasmolytische Bestimmung am 21. V. lieferte 
für die Epidermis den Grenzwert von 1,1 mol. Rohrzucker. Dieser 
Lösung kommt ein korrigierter Wert von etwa 29,2 Aim. zu. Der grenz- 
plasmolytische Wert ist zweifellos wesentlich zu hoch, obwohl die 
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Lösung nur an etwa 10% der Zellen geringe Eckenplasmolyse hervorrief. 
Das äußerst zähe und offenbar wenig vakuolisierte Plasma besitzt 
wahrscheinlich eine entsprechend geringe Wasserpermeabilität und 
haftet ebenso wahrscheinlich zähe an der Zellwand, so daß eine sehr 
lange Einwirkung des Plasmolyticums notwendig erscheint, wenn man 
dem wahren osmotischen Wert mit der grenzplasmolytischen Methode 
einigermaßen nahekommen will. Angesichts der gewaltigen Wandver- 
diekungen kommt eine Volumenreduktion der Zellen in der Plasmolyse 
nicht in Frage. — Die Zellen des Palissaden- und Schwammparenchyms 
lassen sich zwar durch eine 1,5 molare Zuckerlösung plasmolysieren, 
wobei in einer der langgestreckten Palissadenzellen Zerteilung des Plas- 
mas beobachtet wurde, in einer anderen Pseudogrenzplasmolyse eintrat. 
Die Zähigkeit des Plasmas läßt jedoch die Pflanze für grenzplasmoly- 
tische Studien wenig brauchbar erscheinen, so daß wir glaubten, auf 
eine weitere Bearbeitung des Mesophylls besser verzichten zu sollen. 


10. Hedera Helix. 
Die Pflanze wird in der Bergregion Palästinas mit einigem Erfolg 
kultiviert. Sie dient zur Bekleidung von Mauern. Das gewählte Exem- 
plar stammt vom Hauptgebäude der Universität. 


Erste Untersuchung. 


Die Blätter liefern nicht sehr reichlichen Preßsaft. Dieser ist oliv- 
grün, sich etwas schwärzend, nach ScHuLz gerbstoffreich. Die kryosko- 
pische Untersuchung am 30. IV. (Blätter um 11 Uhr vormittags ge- 
pflückt) ergab einen O,-Wert von 15,40 Atm. Dieser paßt vorzüglich 
zu den von WALTER (1929b, S. 341) in Heidelberg im Dezember gefun- 
denen Werten, die sich zwischen 15,0 und 16,9 Atm. bewegten. — Die 
grenzplasmolytische Bestimmung der Epidermis am 29. IV. hatte in 
0,7 mol. nur gv-Plasmolyse ergeben. In 0,75 mol. waren fast alle Zellen 
schwach plasmolysiert. Wir nehmen den Grenzwert mit 0,73 mol. an und 
erhalten einen reduzierten Wert von 18,53 Atm. Da wir die Epidermis 
des Efeublattes als starr betrachten! (OPPENHEIMER 1930a, S. 198), so 
bedarf dieser Wert keiner Korrektur auf Grund einer Volumenreduktion. 
Er erscheint dennoch zu hoch, und es blieb zweifelhaft, ob der Plasmolyse- 
verlauf lange genug verfolgt worden ist. 

Für die gut plasmolysierbaren Zellen des Assimilationsparenchyms 
fanden wir am 10. V2 einen Grenzwert von 0,9 m Rohrzucker ent- 


1 Angaben über die Dicke der Epidermisaußenwand der Pflanze finden sich 
bei M. Hzssmer (S. 37), während F. SLuyTER (S. 31) feststellt: ,, Bei Hedera helix 
tritt diese Verdickung der Zellwände sehr früh und kräftig auf.“ 

2 Bestimmungen vom 29. und 30. IV. hatten fast genau den gleichen Wert 


ergeben. 
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sprechend 23,29 Atm. bei 00. Diese Zahl bedarf einer Volumenkorrektur. 
Eine Palissadenzelle von 107 mm Umfang in der Zeichnung bei Wasser- 
sättigung verkleinerte ihren Umfang in der Plasmolyse auf 99 mm, d.h. 
um 7,5%. Das Ergebnis deckt sich fast genau mit einer früheren Messung 
des Verfassers in Prag (l. c., S.200), in der die volle Turgordehnung einer 
Zelle des gleichen Gewebes zu 7,7% befunden wurde. Die Fläche der 
Zeichnung verkleinerte sich von F,— 777 auf F,— 664 qmm. Die Be- 
rechnung beider Stadien der Zelle als Rotationsellipsoide ergibt 10390, 
bzw. 8540 cmm, die Zelle hat also ihr Volumen um 17,8% des Volumens 
bei Wassersättigung vermindert. . 

Nehmen wir nun an, daß die Volumenänderung vom natürlichen 
Turgeszenzzustand zum grenzplasmolytischen (V,—V,) die reichliche 
Hälfte von der Anderung gegenüber jenem von der Wassersättigung 
V,—V, betragen habe, nämlich 10% des Volumens bei natürlicher Tur- 
geszenz, so ergibt sich nach umständlicher Berechnung, daß die betrach- 
tete Zelle einen O,-Wert von 0,76 gew.-mol. Rohrzucker oder einen auf 0° 
reduzierten Atmosphärenwert von 19,37 besessen hat. Dieser Wert steht 
in guter Übereinstimmung mit dem für die Epidermis gefundenen. Beide 
weichen jedoch beträchtlich von dem kryoskopisch ermittelten ab. Ob 
diese Abweichung dadurch zustande kommt, daß der kryoskopische Wert 
zu niedrig gefunden wird (man denke an den Reichtum des Efeublattes 
an Wasserleitungsgewebe!), oder daß die grenzplasmolytischen Werte zu 
hoch liegen, weil der langsame Verlauf der Plasmolyse eine längere Plas- 
molysezeit erfordert hätte, konnten nur weitere Versuche entscheiden. 


Zweite Untersuchung. 

Angesichts der ungenügenden Übereinstimmung zwischen den im 
April und Mai festgestellten Werten entschlossen wir uns am 27. VII. 
zu einer Nachuntersuchung der Pflanze. Es wurde vermutet, daß in- 
folge ungenügend langer Plasmolysezeiten die plasmolytischen Werte um 
einige Atmosphären zu hoch befunden worden waren. 

Besonders die inzwischen an Lactuca Scariola gewonnenen Erfahrun- 
gen, die wir gleich mitteilen werden, legten eine solche Vermutung nahe. 
Sie hat sich dann auch vollauf bestätigt. Kryoskopisch wurden am 
27. VII. 16,72 Atm. an der gleichen Pflanze wie in der ersten Unter- 
suchung festgestellt (sie war inzwischen bewässert worden und hielt sich 
noch innerhalb der Grenzen des für die Art charakteristischen Normal- 
wertes, wiewohl sich die osmotische Konzentration etwas gegenüber dem 
April erhöht hatte). Auf Blattquerschnitten erwies sich, daß die Epi- 
dermis nach 230 Min. (!) in 0,70 mol. nur gv-Plasmolyse zeigte, während 
in 0,75 mol. die Grenzplasmolyse schon überschritten war. Es ließ sich 
beobachten, daß in den behandelten Epidermiszellen auch die Innen- 
wand sehr verstärkt war. Die Zellen sind sicher als völlig starr zu be- 
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trachten. Indem wir als Grenzlösung 0,72 m annehmen, erhalten wir 
einen korrigierten Wert von 18,25 Atm., der wesentlich besser als der 
Wert der ersten Untersuchung mit dem kryoskopischen übereinstimmt. 
Die Zellen wurden nur im Querschnitt beobachtet, und wir sind fest 
überzeugt, daß sich im Flächenschnitt durch schärfere Erfassung des 
Plasmolysebeginns in den Verzahnungen der Zellen ein noch etwas nied- 
rigerer Wert hätte gewinnen lassen. — Für das Assimilationsparenchym 
ergab sich ein Grenzwert von 0,75 mol. Nach 210 Min. zeigten manche 
Zellen bereits stärkere Plasmolysegrade als den Grenzzustand, indem 
mehr als 10% der Zellfläche plasmafrei war. Doch waren viele andere 
Zellen noch nicht plasmolysiert. Bemerkenswert ist, daß von drei 
Schichten Palissadenzellen nur Schicht I und III plasmolysierte Zellen 
aufwiesen, Schicht II war von dem Vorgang auch nach 31/, Stunden 
noch nicht ergriffen: wie wir annehmen, infolge von Zuflußschwierig- 
keiten. Unterschiede im Plasmolysegrad zwischen Schwammparenchym 
und Palissaden traten sonst nicht hervor, während bei einer Durchmuste- 
rung der Präparate eine halbe Stunde nach Einleitung des Versuches 
schon Schwammparenchym, nicht aber Palissaden plasmolysiert befun- 
den worden waren. Wir werden auf diesen wichtigen Punkt in der 
Besprechung der Versuchsergebnisse zurückkommen müssen. 

Indem wir auf Grund der eben besprochenen Volumenveränderungen 
des Assimilationsparenchyms und in Anbetracht des wahrscheinlich 
gegenüber dem Zustand Ende April etwas verminderten Turgors eine 
Differenz V,—V, von 7% (statt vorhin 10%) unserer Volumenkorrektur 
zugrunde legen, finden wir, daß die Zellsäfte des Mesophylls im natür- 
lichen Turgeszenzzustand durchschnittlich mit einer Lösung von 0,686 
gewichtsmolar isotonisch gewesen sind. Dieser Lösung kommt ein 
osmotischer Wert von 17,35 Atm. bei 0° zu. Die Übereinstimmung mit 
dem kryoskopischen Durchschnittswerte von 16,72 Atm. ist also für 
das Assimilationsparenchym noch besser als für die Epidermis. Da dies 
Gewebe zweifellos den kryoskopischen Durchschnittswert ausschlag- 
gebend bestimmt, so ist als Ursache der mangelnden Übereinstimmung 
bei der früheren Untersuchung die ungenügend lange Behandlung der 
Schnitte mit dem Plasmolyticum als sicher erwiesen anzusehen. 


1 Am 21./22. X. wurde festgestellt, daß eine 0,80 molare Rohrzuckerlösung 
den gleichen Plasmolysegrad an Epidermisschnitten hervorruft (30—40% der 
Zellfläche freigebend), gleichgültig, ob diese unter Deckglas oder im Fläschchen 
von etwa 10 cem Inhalt einwirkt. Die Schnitte wurden 16 Stunden lang der Ein- 
wirkung der Lösung überlassen. Die Lösungsmenge unter dem gestützten Deck- 
glas ist demnach in unseren Versuchen mit Hedera helix wohl genügend groß ge- 
wesen, um eine nennenswerte Verfälschung der grenzplasmolytischen Werte aus- 
zuschließen. Das gleiche ergibt sich aus der Tatsache, daß eine 0,70 molare 
Lösung am 22. X. nach 300 Min. Einwirkung ebensowohl im Fläschchen wie unter 
Deckglas Grenzplasmolyse der Epidermis hervorgerufen hat. 
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11. Ipomoea rubro-violacea. 

Die Pflanze ist in Syrien und Palästina eine der beliebtesten Schling- 
pflanzen. Ohne Bewässerung wächst sie den ganzen Sommer üppig, 
offenbar durch Ausnützung des Wassers der tieferen Bodenschichten. 
Zur Bestimmung dienten mäßig turgeszente Blätter einer Pflanze vom 
Hauptgebäude der Hebräischen Universität. Die kryoskopische Be- 
stimmung des sehr spärlichen viskösen Saftes am 1. VI. ergab einen 
osmotischen Wert von 12,16 Atm. Die grenzplasmolytische Bestimmung 
der Epidermis am gleichen Tage ergab als Grenzwert 0,55 mol. Rohr- 
zucker; in dieser Lösung wurde nach Ablauf von 30 Min. schwache Ecken- 
plasmolyse festgestellt, die nur etwa 2% des Zellumens freigab. Der osmo- 
tische Wert, auf 0° reduziert, berechnet sich zu 13,64 Atm. In 0,52 mol. 
konnte innerhalb 15 Min. keine Plasmolyse festgestellt werden. Das 
Assimilationsparenchym ergibt pseudo-grenzplasmolytische Bilder und 
läßt sich daher nicht verwerten. 


12. Lactuca Scariola. 


Die Pflanze, ein Element der Ruderalflora des Universitätsgeländes, 
besitzt tiefgehende Wurzeln und ist offenbar durch eine recht stabile 
Wasserbilanz ausgezeichnet. Die kryoskopische Bearbeitung am 26. VI. 
lieferte den Wert O,—15,88 Atm. für die Blätter ohne Mittelrippen. 
Die grenzplasmolytische Ermittlung von O, am 28./29. VI., für die wir 
glaubten, auf Grund der im Laufe der Untersuchungen gewonnenen Er- 
fahrung voraussagen zu können, daß sich 0,65 oder 0,70 mol. Rohrzucker 
als Grenzlösung ergeben würde, enttäuschte zunächst die gehegten Er- 
wartungen. Erst 0,85 mol. Rohrzucker (osmotischer Wert bei 200 = 22,31 
Atm.) rief binnen 15 Min. an der Epidermis älterer Blätter gv- Plasmolyse 
hervor. Wir versahen die uns enttäuschenden Präparate der unter- 
suchten Epidermis in 0,65 mol. und 0,70 mol. Rohrzucker, die zunächst 
keine Plasmolyse ergeben hatten, mit einem gut schließenden Verdun- 
stungsschutz und konnten das erwartete Ergebnis am nächsten Morgen 
nach 22 Stunden feststellen: Die 0,65 molare Lösung hatte gv- Plasmolyse 
hervorgerufen, während in 0,70 mol. die Grenzplasmolyse schon über 
schritten schien. 

Wir wiederholten die Bestimmung sofort, um sicher zu sein, daß ein 





1 Der Wert stimmt auffallend genau zu den von WALTER (1929, S. 589) in 
Ungarn für die gleiche Art festgestellten. WALTER fand am 12. VIII. 1928 unter 
wohl vergleichbaren Witterungsverhältnissen an entsprechendem Standort 
(Schutthalde) bei Entnahme um 9.10 Uhr vormittags einen Wert von 13,6 Atm., 
um 14.00 Uhr aber 16,4 Atm. Die Entnahme der von uns gewählten Blätter er- 
folgte um 10.30 Uhr vormittags. Der gewonnene Wert ordnet sich überraschend 
gut zwischen die in Ungarn ermittelten ein und läßt uns erkennen, wie ähnliche 
Werte der Einfluß ähnlicher klimatischer Bedingungen für die Hydratur der 
Pflanze selbst in entfernten Ländern schafft. 


Planta Bd. 16, 33 
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so sehr lange durchgeführter plasmolytischer Versuch auch verläßliche 
Werte geliefert habe. Da wir annahmen, daß der zunächst erhaltene 
zu hohe Wert auf Konto der relativen Impermeabilität der| Zellwände 
zu setzen sei, wählten wir zur Abkürzung des Versuches diesmal jüngere 
Blätter. Das Ergebnis entsprach in idealer Weise den Erwartungen: nach 
30 Min. zeigte sich gv-Plasmolyse in 0,65 mol. Rohrzucker, und gleich- 
zeitig konnte in 0,70 mol. deutliche schwache Plasmolyse beobachtet wer- 
den. Die langgestreckten Zellen der Stengelrinde verhielten sich genau 
so: in 0,70 mol. zeigten sie Plasmolyse, die etwa 5% des Zellumens frei- 
gab. Wir dürfen daher den grenzplasmolytischen Wert für Blattepidermis 
und Stengelrinde auf 0,67 mol. Rohrzucker ansetzen. Diese Lösung übt 
im Osmometer einen Druck von 17,31 Atm. bei 20° oder 16,88 Atm. 
bei 0° aus. 

NB. Um uns zu vergewissern, daß der grenzplasmolytische Wert durch das 
ausschließlich angewendete Verfahren der Bestimmung unter Deckglas nicht ver- 
fälscht werde, untersuchten wir die Blattepidermis der Pflanze am 25. X. noch- 
mals in einer (einige Tage alten) 0,60 molaren Rohrzuckerlösung, die auf gleich- 
artige Oberflächenschnitte a) unter Deckglas und b) im Fläschchen 105 Min. lang 
einwirkte. In beiden Fällen ergab sich gv-Plasmolyse, ohne daß Unterschiede im 
Plasmolysegrad zwischen a und b zu erkennen waren. 

Der plasmolytische Grenzwert bedarf einer Korrektur auf Grund der 
Tatsache, daß die Epidermis eine elastische Dehnbarkeit besitzt (typische 
Xerophytenmembran). Ein Blattstreifen von 5 em Länge ließ sich auf 
maximal 5,3 cm auszerren und kehrte, losgelassen, wieder auf die ur- 
ursprüngliche Länge zurück. Ganz entsprechend zeigte eine Epidermis- 
zelle, die bei Wassersättigung einen Umfang von 109 mm besessen hatte, 
in Plasmolyse nur noch einen solchen von 104 mm. Beide Versuche 
liefern das Ergebnis einer Dehnbarkeit der Epidermis von etwa 5%. 
Genaue Berechnungen können wir nicht vornehmen, weil die Verän- 
derung der Epidermis senkrecht zur Blattoberfläche nicht gemessen 
wurde und auch der Umfang im natürlichen Zustand nicht bekannt ist. 
Schätzungsweise mag eine Reduktion des genannten Grenzwertes um 
1—2 Atm. angebracht sein, wodurch sich an der guten Übereinstimmung 
mit dem kryoskopischen Werte nichts wesentliches ändert. 

Die außerordentlich schmalen Palissaden zeigen Gerinnungserschei- 
nungen und sind für plasmolytische Zwecke nicht brauchbar. Die Zellen 
der Pflanze neigen überhaupt zu schneller Gerinnung ihres Plasmas. — 
Ein Versuch, den osmotischen Wert der Wurzelrinde von Lactuca Scari- 
ola (plasmolytisch und kryoskopisch) zu vergleichen, lieferte uns wenig 
befriedigende Zahlen. Kryoskopisch ergab sich ein Wert von 14,08 Atm., 
während der plasmolytisch ermittelte Wert an älteren, dickwandigen 
Rindenzellen ebenso wie in solchen zarter Wurzelverzweigungen den 
korrigierten Wert von 11,01 Atm. ergab. Es fällt erstens auf, daß hier 
der plasmolytische Wert für die Wurzelrinde niedriger liegt als der 
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kryoskopische, während an den Blättern meist das Umgekehrte fest- 
gestellt worden war. Zweitens ist die Spanne zwischen den osmotischen 
Werten in Sproß und Wurzel für die plasmolytisch gewonnenen Zahlen 
recht bedeutend, nämlich 5,87 Atm. (ohne Berücksichtung der Volumen- 
kontraktion), während die Spanne der kryoskopisch ermittelten Zahlen 
nur 1,8 Atm. beträgt. Zwar sind von Drxon bei Syringa auch auf kryosko- 
pischem Wege Differenzen des osmotischen Wertes zwischen Blatt und 
Wurzel von bedeutender Größe festgestellt worden, doch spricht keines- 
falls irgend etwas gegen die Richtigkeit der hier kryoskopisch ermittelten 
geringeren Differenz. Man könnte sich zwar vorstellen, daß der kryosko- 
pische Wert für die Wurzel über das natürliche Maß hinaus erhöht war 
(z. B. durch relativ höheren Gehalt an osmotisch wirksamen Bestand- 
teilen des Milchsaftes), doch will uns eine solche Hypothese recht ge- 
künstelt erscheinen. 


Man findet die Ergebnisse unserer Messungen in einer Tabelle über- 
sichtlich zusammengestellt. Es bleiben uns noch einige, kryoskopisch 
ermittelte Werte von Pflanzen zu erwähnen, an denen eine entsprechende 
grenzplasmolytische Bestimmung mißlungen oder aus anderen Gründen 
unterblieben ist. — Für Olea europea wurde am 13. V. an jungen Trieb- 
spitzen ein osmotischer Wert von 22,43 Atm. festgestellt. WALTER gibt 
in seiner kürzlich gemeinschaftlich mit BRAUN-BLANQUET veröffentlich- 
ten Studie über die Mediterranpflanzen einen Maiwert des Ölbaums von 
etwa 24 Atm. an. Die plasmolytische Bearbeitung ist erschwert durch 
das Vorhandensein von Schuppenhaaren und durch Ölgehalt und Ge- 
rinnungserscheinungen des Plasmas. So gelangten wir hier nur zu der 
Feststellung, daß die 2—3 hypodermalen Rindenschichten junger Inter- 
nodien im radialen Längsschnitt von 1,3 mol. Rohrzucker plasmolysiert 
werden, während 1,0 mol innerhalb etwa 20 Min. noch keine Plasmolyse 
ergab. Wir gewannen den Eindruck, daß sich die Pflanze für plasmoly- 
tische Studien nicht eignet. Da die Zellen der Blätter und Triebe von 
Olea elastisch dehnbar sind, so ist immerhin eine gute Übereinstimmung 
plasmolytisch und kryoskopisch ermittelter Werte nach entsprechender 
Volumenkorrektur sehr wahrscheinlich. Für Ceratonia Siliqua! wurde 

1 Sowohl Olea wie Ceratonia Siliqua werden von Scuutz (I. c.) als gerbstoff- 
reich angegeben. An beiden Pflanzen mißlangen unsere grenzplasmolytischen 
Versuche, ebenso an den Palissaden von Eriobothrya japonica, die Schuzz gleich- 
falls als gerbstoffreich bezeichnet. Wahrscheinlich werden empfindliche Zellen, 
die Gerbstoff führen, beim Schneiden mit eisernen Messern besonders leicht ge- 
schädigt, auch wenn man keine Schwärzung der Schnitte beobachtet. An den 
ungewöhnlich widerstandsfähigen Zellen von Hedera Helix, die ebenfalls Gerb- 
stoffe führt, konnten wir keine Schädigungen beobachten. — Weitere osm. Werte 
von Mittelmeerpflanzen finden sich in einer bald erscheinenden Untersuchung 
des Verf. („Zur Kenntnis der hochsommerlichen Wasserbilanz mediterraner Ge- 
hölze“. Jubil.-Festschr. d. D. Bot. Ges. 1932). 
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am 2. VI. 0,=20,56 Atm. gefunden. Die Bestimmung des grenzplas- 
molytischen Wertes aus der Epidermis mißlang. Für Capparis spinosa 
konnten wir am 9. VI. 1931 eine Gefrierpunktserniedrigung von —1,64° 
feststellen (CAVARA fand für diese Pflanze — 1,59%). Dem entspricht 
ein osmotischer Wert von 19,72 Atm. Es handelte sich um Blätter von 
Pflanzen, die aus Beton- und Felsritzen im Amphithester der Hebräi- 
schen Universität hervorwachsen. Die dicke Cuticula erschwert die 
Bearbeitung der Epidermis. Das Assimilationsparenchym ist für plas- 
molytische Studien unbrauchbar: das Plasma gerinnt im Blattquer- 
schnitt unter gelblicher Verfärbung des Blattgrüns. — Junge beblätterte 
Triebe von Polygonum equisetiforme 8. et Sm. lieferten einen kryoskopi- 
schen Wert von 14,20 Atm. Die Ähnlichkeit des osmotischen Wertes 
mit dem von Reseda lutea (15—17 Atm.) ist wohl nicht zufällig. Beide 
Pflanzen sind Pfahlwurzler, die vermöge ihrer Unabhängigkeit von den 
schnell austrocknenden obersten Bodenschichten an recht ariden Stellen 
noch gedeihen und dennoch überraschend niedrige osmotische Potentiale 
aufweisen. Auch Lactuca Scariola (etwa 13—16 Atm.) gehört wohl in 
diese Kategorie, die sich um den Wert von 15 Atmosphären gruppieren 
läßt. Ihr lassen sich ferner die tiefwurzelnde Euphorbia characias (BRAUN- 
BLANQUET und WALTER) mit 12,5—16 Atm. und Eryngium campestre 
(WALTER 1929b) mit nur 15,3 Atm. zuordnen, letztere auf trockener 
Weide im trockenheißen Sommer 1928 in Ungarn gefunden! 


Erörterung der gewonnenen Ergebnisse. 

Die gewonnenen Zahlen zeigen deutlich, daß sich die eingangs er- 
wähnte Ansicht, nämlich, daß sich mit den geprüften Methoden recht 
gut übereinstimmende Messungsergebnisse gewinnen lassen, in vollem 
Umfange bestätigt hat. Besonders zeigen sich folgende Gesetzmäßig- 
keiten bei den geprüften Pflanzen: 

1. Der aus der plasmolytischen Messung berechnete Wert liegt fast 
in allen Fällen etwas höher als der aus der Kryoskopie gewonnene. Dies 
gilt meist auch dann noch, wenn die Volumenkontraktion berechnet 
und der plasmolytische Wert entsprechend vermindert worden sind. Die 
Differenz bewegt sich häufig in der Größenordnung von 1/, bis 11/, Atm. 
Die Geringfügigkeit der Differenz macht ihre Deutung schwierig. Doch 
wird wohl in den meisten Fällen der plasmolytische Wert etwas zu hoch 
liegen, weil ja die Grenzlösung gegenüber dem Zellsaft nicht isotonisch, 
sondern, streng genommen, schwach hypertonisch ist. Die osmotische 
Druckdifferenz muß ausreichend sein, um nicht nur eine Volumenver- 
kleinerung des Protoplasten um einige Prozent herbeizuführen, bevor 
Grenzplasmolyse festgestellt werden kann, sondern auch die Adhäsion 
und Verwachsung des Plasmas mit der Wand zu lösen. Für letzteren 
Zweck scheint nach unseren Ergebnissen meist ein Bruchteil einer Atmo- 
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sphärendruck-Differenz ausreichend zu sein, wenn nur die Einwirkung 
der hypertonischen Lösung lange genug andauert. Wir nehmen an, daß 
diese Druckdifferenz, die die Ablösung des Protoplasten von der Wand 
herbeiführt, wiewohl von geringer Größe, doch je nach der Viskosität 
des Plasmas, Adhäsionsgröße und der Anzahl der abzureißenden Plas- 
modesmen recht verschieden seinmuß. Die Erscheinung, daß eine Lösung 
von gewisser Konzentration noch keine Abhebung des Protoplasten 
verursacht, während eine wenig konzentriertere bereits zur Überschrei- 
tung des Grenzzustandes führt (wie man das häufig beobachtet), läßt 
sich wohl oft dahin deuten, daß im ersteren Falle ein Plasmolyseverzug 
vorgelegen hat, d. h. die erste Lösung war bereits hypertonisch gegen- 
über dem Zellsaft, der Konzentrationsüberschuß aber nicht ausreichend, 
um die Ablösung des Plasmas zu erzwingen. 

Daß kryoskopische Werte zu niedrig befunden werden, wie wir oben 
theoretisch forderten, indem Apoplastenwasser den Preßsaft verdünnt, 
ist zwar möglich, doch liefern unsere Zahlen keine sicheren Anhalts- 
punkte dafür, daß diese Abweichungen, wenn man Blattstiele und starke 
Rippen ausschneidet, mehr als Bruchteile von Atmosphären betragen 
und somit außerhalb der Fehlergrenzen der plasmolytischen Methodik 
liegen; auf die letztere müssen wir uns ja stützen, wenn wir zu einer 
Kritik der kryoskopischen Werte gelangen wollen. 

NB. Bei zwei Gewebearten der geprüften Pflanzen liegen die plasmo- 
lytischen Werte niedriger als die kryoskopischen : bei der Epidermis von 
Passiflora coerulea und der Wurzelrinde von Lactuca Scariola. Im ersten 
Falle erscheint es berechtigt, anzunehmen, daß die geringfügige Diffe- 
renz zugunsten des kryoskopischen Wertes von 0,6 Atm. sich bei einer 
Nachuntersuchung in eine Differenz zugunsten des plasmolytischen Wer- 
tes verwandelt hätte. Vermindert sich doch auch die Genauigkeit der 
Bestimmung mit der Höhe der osmotischen Konzentration! — Was die 
auffällige und bedeutende Abweichung bei der Lactuca-Wurzel dagegen 
erklären kann, bleibt vorläufig unklar. Eine Exosmose von gelösten 
Stoffen, die den plasmolytischen Wert erniedrigen müßte, liegt, nach 
einigen orientierenden Versuchen zu urteilen, nicht vor. 

2. Aus unseren Messungen und aus den eingangs mitgeteilten Be- 
funden Maxımows ergibt sich ferner eine auffallende Übereinstimmung 
der aus der Epidermis abgeleiteten Werte mit den Durchschnittswerten 
der Kryoskopie, die der Besprechung bedarf. Zwar benutzt man seit 
jeher die Blattepidermen mit Vorliebe für plasmolytische Untersuchun- 
gen, doch war nach der bis heute verbreiteten Anschauung, die die sehr 
bedeutenden Abweichungen im osmotischen Wert benachbarter Gewebe 
nicht nur für möglich, sondern für ganz gewöhnlich hielt, keineswegs 
anzunehmen, daß die Epidermis sich in den meisten Fällen so sehr dem 
Durchschnittswerte des Preßsaftes annähern sollte, da sie ja selbst 
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meist nur geringen relativen Anteil an diesem liefert (indem sie in ihrem 
Volumen hinter dem zarteren Grundgewebe ganz zurücktritt). Die 
Deutung, die wir diesem Befund geben, wird manchem Leser befremdend 
erscheinen: wir sind überzeugt, daß das Grundparenchym des Blattes 
sich im allgemeinen in seinem osmotischen Werte wenig von der Epidermis 
unterscheidet, und daß Messungen, die bedeutende Differenzen zwischen 
beiden Geweben (oft 100% und mehr) ergeben haben, im allgemeinen 
auf einer fehlerhaften Handhabung der plasmolytischen Methodik be- 
ruhen. In dieser Anschauung bestärken uns die wenigen Messungen 
(Reseda lutea, Hedera Helix), in denen es uns gelang, aus geeigneten 
Assimilationsparenchymzellen brauchbare Werte abzuleiten, die mit 
den Epidermiswerten ebenso wie mit den kryoskopischen Werten hin- 
länglich übereinstimmen. 

Bei dieser wichtigen Frage müssen wir etwas verweilen. Eine Be- 
trachtung der von URSPRUNG u. BLuM (1916) veröffentlichten Zahlen 
über die Verteilung des osmotischen Wertes in der Pflanze zeigt uns 
beispielsweise, daß bei Urtica dioeca in den verschiedensten Geweben 
Werte von der Größenordnung 0,5 mol. KNO, oder etwa 19 Atm. ge- 
funden wurden, während in den Schwammparenchymzellen der Mittel- 
wert 0,635 mol., in den Palissaden gar 1,015 mol. KNO, ermittelt wurden 
(S. 101). Nach diesen Angaben würden also die Palissaden bei Grenz- 
plasmolyse den bedeutenden Wert von etwa 36 Atm. besitzen. Und das 
osmotische Gefälle von einer Zelle des Palissadengewebes zu einer be- 
nachbarten Epidermiszelle mit dem Durchschnittswerte von 0,473 mol. 
KNO, (oder etwa 18 Atm.) würde bei Grenzplasmolyse nicht weniger als 
18 Atm. betragen. Ähnliche Werte geben die genannten Autoren für Helle- 
borus foetidus: Epidermis-Mittelwert 0,484, Palissadenzellen 0,871 mol. 
KNO, (S. 100). Bei Fagus wurden gar (S. 118) im September 1913 an 
der Epidermis der Oberseite nur 0,30 mol. KNO, gefunden, in den Palis- 
saden aber 1,047. Hiernach hätte die osmotische Konzentration in den 
Palissaden den dreifachen Atmosphärenwert erreicht verglichen mit den 
benachbarten Zellen der oberen Epidermis. Aus Daten, die WALTER in 
seinem mehrfach genannten Buche zitiert, geht hervor, daß kryosko- 
pische Werte von 15—15,6 Atm. an den Blättern von Fagus silvatica 
gefunden werden. Diese Werte passen vorzüglich zu den von UR- 
SPRUNG u. BLUM (1. c.) gefundenen Epidermiswerten (0,3—0,5 GM. Kali- 
salpeter — etwa 12—20 Atm.), sind aber mit den Palissadenwerten der 
Autoren, die in der Größenordnung von 37 Atm. liegen, schlechthin un- 
vereinbar. 

So bedeutend diese Unterschiede im osmotischen Wert von Nach- 
barzellen auch erscheinen, werden die Angaben doch weit überboten 
durch die Differenzen, die (nach Anatonose durch Stärkeverzuckerung) 
zwischen den Schließzellen der Spaltöffnungen und den benachbarten 
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Epidermiszellen bestehen sollen. Hierüber haben ILJIN (1915), Srem- 
Nach STEINBERGER sollen Schließzellen von Spaltöffnungen Werte 
von bis zu 90 Atm. erreichen, während die benachbarte Epidermis nur 
6—7 Atm. osmotischen Wertes besaß. Jost-BENEOKE, die diese Unter- 
suchung in ihrer „Pflanzenphysiologie‘‘ besprechen, fügen ihrem Referat 
die bezeichnende Bemerkung an: ,, Die genaue Ermittlung der genannten 
Werte auf plasmolytischem Wege stößt auf Schwierigkeiten.‘‘ Während 
Ursrkung u. BLuM mit KNO, unter gelegentlicher Kontrolle mit 
Rohrzucker arbeiteten, verwendete Frau STEINBERGER Kochsalz. Ein- 
dringen des Salzes und dadurch bewirkte fermentative Stärkeverzucke- 
rung können nach Irsın viel zu hohe Werte vortäuschen. So ist der 
Gedanke naheliegend, die Zahlen möchten übertrieben hoch sein. Gibt 
doch STEINBERGER selbst an, daß 1. die Verringerung des Zellvolumens 
bei der Plasmolyse nicht berücksichtigt wurde, 2. die Feststellung der 
Grenzplasmolyse nach 5—10 Min. geschah, was nach unseren neuen 
Kenntnissen über die Bedeutung des Zeitfaktors für den Wasserdurch- 
tritt und den Plasmolyseverlauf unzureichend sein könnte und von 
ARENDS auch als unzureichend befunden wurde (S. 85), sowie 3. bei 
Verwendung von Rohrzucker oder Calciumchlorid an den geprüften Ob- 
jekten viel niedrigere Werte festgestellt wurden. In einem Versuch lag 
die plasmolytische Grenzkonzentration nach 5 Min. bei 0,60 GM. Rohr- 
zucker, ... nach 15 Min. schon bei 0,20 GM., nach 60 Min. ebenso. 
Die Verfasserin erklärt dies Absinken der Rohrzuckerwerte durch Kata- 
tonose, die ja gerade bei diesen Objekten augenfällig durch Auftreten 
von Stärke sich äußern kann. Und doch läßt uns unsere Erfahrung über 
die Notwendigkeit langer Plasmolysezeiten bei Rohrzuckerplasmolysen 
vermuten, daß die Grenzplasmolyse, die STEINBERGER nach 5 Min. in 
Zucker feststellte, keine Endplasmolyse war, sondern bei längerer Be- 
obachtung auch ohne Katatonose noch weiter fortgeschritten wäre. An 
Tradescantia zebrina, an der STEINBERGER in den Schließzellen Werte 
von 55 Atm. und darüber mit Kochsalzlösungen feststellte, sind von 
Wiacans, der CaCl, statt NaCl verwendete, nur 11 Atm. gefunden 
worden. Kann man der Verfasserin beistimmen, wenn sie diese Differenz 
um 400% dahin erklärt, das dürfe ,,mit verschieden reichlicher Wasser- 
zufuhr zusammenhängen“? Ist es nicht naheliegend, hier den Nach- 
druck vielmehr auf den nächsten Satz zu legen: „Allerdings ist bei dem 
wenig permeierenden CaCl, aber auch die Gefahr, zu hohe plasmoly- 
tische Werte zu bekommen, geringer als bei KNO, und NaCl“? 
Inzwischen haben wir ja »aus den Untersuchungen BLAGOWES- 
TSOHENSKIs (1928) gelernt, daß Kochsalz viel zu hohe Werte liefert. 
Bei Arthrophytum arborescens fand dieser Forscher mit NaCl einen 
Wert von 103,8 Atm., mit Rohrzucker nur 22,4 Atm. — also die gleiche 
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Differenz um nahezu 400%, die sich zwischen den Messungen von STEIN- 
BERGER und WIGGANs ergibt. 

Besteht bei den Schließzellen also wirklich das Dilemma, daß per- 
meierende Salze Anatonose, nicht permeierende Plasmolytica aber durch 
Wasserentziehung Katatonose oder Exosmosen hervorrufen, so müssen 
wir eben den Schluß ziehen, daß hier der osmotische Wert der turges- 
zenten Zelle mit der plasmolytischen Methode nicht einmal annäherungs- 
weise erfaßbar ist — und uns zu einem Ignoramus bekennen?. 

Wir haben diese kritischen Gedanken zu der Arbeit von STEINBERGER 
nur als ein Beispiel dafür eingefügt, wie sehr man für schwierige Objekte 
einer leitenden Idee bedarf, eines Ariadnefadens im Labyrinth der mög- 
lichen Irrwege, die sich beim Arbeiten mit der plasmolytischen Methode 
bieten. Und diese leitende Idee kann unseres Erachtens nur in der Er- 
kenntnis bestehen, daß die höheren Pflanzen grundsätzlich wie die 
höheren Tiere, wenn auch Landpflanzen in weit geringerem Maße, als 
„homoiosmotisch‘“ (HoOEBER) zu betrachten sind, eine Überzeugung, die 
WALTER in seinen letzten Arbeiten auf Grund eines sehr großen Erfah- 
rungsmaterials nachdrücklich vertritt, und die besonders in seinem 
neuen Buche über „Die Hydratur der Pflanze‘ in grundlegender Weise 
herausgearbeitet wird. Auch BLAGOWESTSCHENSKI und Mitarbeiter 
(1926) betrachten den osmotischen Wert als eine charakteristische phy- 
siologische Konstante. Man wird als Arbeitshypothese den Gedanken 
gelten lassen, daß entsprechend der pflanzliche Protoplast nicht nur bei 
den im Leben auf dem festen Lande unvermeidlichen Wasserdefiziten 
oder -überschüssen ähnlich wie das höhere Tier über Mechanismen ver- 
fügt, „welche dazu bestimmt sind, den osmotischen Druck der inneren 
Flüssigkeiten wieder zu dem normalen Mittelwert zu bringen‘ (Bor- 


1 ILsın (1924) konnte nachweisen, daß sogar im stärkefreien Blattparenchym 
von Iris pseudacorus nach Einwirkung von NaCl der osmotische Wert um etwa 
100% anstieg (Anatonose). Na-Salze, die in diesen Versuchen noch bedeutend 
stärkere Anatonose hervorriefen als K-Salze, sollten für plasmolytische Messung 
von Normalwerten (wenigstens rein) nicht mehr verwendet werden. 

2 F. Hagen schreibt (1916, S. 27): ,, Um einen weiteren Einblick in den Mecha- 
nismus der Spaltöffnungen zu gewinnen, habe ich mich bemüht, den Turgor der 
Schließ- und Nebenzellen bei den verschiedensten Gewächsen durch Plasmolyse 
zu bestimmen. Dies war jedoch in keinem Falle wirklich einwandfrei möglich; 
ich muß daher verzichten, Daten, die doch nur auf bedingte Richtigkeit An- 
spruch machen könnten, anzugeben.‘ — Wenn ArRENDs die hohen osmotischen 
Werte von Frau STEINBERGER auch im allgemeinen bestätigt, so läßt doch seine 
Arbeit erkennen, daß diese plötzlichen Wertsteigerungen an der intakten Pflanze 
nicht vorkommen dürften, sondern, daß in Schnitten unter der Wirkung perme- 
ierender Neutralsalze eine pathologische Steigerung der Tätigkeit diastatischer 
Fermente stattfindet (auch bei Halophyten). Die Verwundung scheint dabei eine 
ausschlaggebende Rolle zu spielen. — STRUGGER u. WEBER wiesen übrigens Ana- 
tonose durch Stärkeabbau auch an abgeschnittenen Blättern nach, die KCl durch 
den Blattstiel aufgenommen hatten. 
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TAZZI, 1. c., S. 294), sondern daß auch von Zelle zu Zelle das Auftreten 
sehr bedeutender osmotischer Differenzen zu den Ausnahmeerscheinungen 
zu rechnen ist. Das Prinzip: Natura non facit saltum dürfte auch hier 
sich als richtig erweisen, d. h. wenn auch der osmotische Wert der Zellen 
von den Blättern bis zu den Wurzeln in der Regel beträchtlich absinkt 1 
und eine solche Verteilung auch nach Münox für den hydraulischen 
Antrieb des Bildungssaftes notwendig erscheint, dürfen wir doch inner- 
halb der Zellen des Symplasten des gleichen Organs — z. B. des Blattes 
— keine plötzlichen Sprünge des osmotischen Potentialgefälles erwarten. 
Sehen wir doch (nach Jaccarps und HuBeErs Untersuchungen) auch 
in dem Gefäßsystem der Pflanze Anordnungen getroffen, die eine ge- 
wisse Gleichmäßigkeit der Strömung gewährleisten. 

Wenn wir auf Grund dieser Gedankengänge die Höhe mancher 
Zahlenangaben über den osmotischen Wert der Palissadenzellen an- 
zweifeln, so finden wir dafür noch wesentliche Stützen in der Literatur. 
Man ist leicht geneigt, in den Assimilationsparenchymzellen bedeutende 
Zuckerkonzentrationen zu vermuten, wenigstens solange die Zellen assi- 
milieren, und in jenem Zuckergehalt erblickt man gern die Ursache für 
den höheren osmotischen Wert des genannten Gewebes. Doch sind solche 
Anhäufungen von Zucker wohl meistens als Symptome unphysiologischer 
Bedingungen aufzufassen, während bei ausreichender Wasserversorgung 
und normalen Bedingungen für die Ableitung die Werte nicht sehr be- 
deutend ansteigen und sich oft in bescheidenen Grenzen halten. So 
fand z. B. SAPOSOHNIKOFrF (1891), daß der Zuckergehalt in den Blättern 
von Vitis- und Rubus-Arten nur höchstens 6,8% erreicht?. Handelte 
es sich um Rohrzucker, so hieße das, der Partialwert würde äußersten- 
falls etwa 6 Atm. betragen, sind aber Monosaccharide beteiligt, natür- 
lich etwas mehr. Miwon schreibt (S. 44): „Erfahrungsgemäß variiert 
der osmotische Druck in Pflanzenzellen bei der gleichen Art und dem 
gleichen Pflanzenteil im normalen Wechsel der Assimilationsbedin- 
gungen nur in verhältnismäßig engen Grenzen.‘ Auch WALTER lehnt in 
seinem genannten Buche den Gedanken des Anstiegs der osmotischen 

1 In neueren Arbeiten findet man meist auf Grund kryoskopischer Bestim- 
mungen den Befund PrINGsHEIMs (1906) bestätigt, daß der osmotische Wert von 
der Basis der Organe nach der Spitze zunimmt, mit der Ausnahme, daß ältere 
Blätter meist höhere Zellsaftk trationen aufweisen als jüngere (WALTER 
[1929, S. 590] für Kürbisblätter; BRAUN-BLANQUET u. WALTER [1931] für Quercus 
Ilex und coccifera). WALTER findet (Hydratur der Pflanze) für Yucca glauca und 
Opuntia-Arten höheren osmotischen Wert in der Blattspitze als in der Blatt- 
bzw. Stengelgliedbasis. Ursprung u. Biv (l.c.) fanden umgekehrt für den 
Stengel von Helleborus foetidus und Urtica dioica den osmotischen Wert nach der 
Basis zu ansteigend; ihre diesbezüglichen Angaben stehen im Widerspruch zu den 
Befunden WALTERS. 

2 Irsın (1929) findet für Pflanzen trockener und sonniger Standorte im PreB- 
saft der Blätter 1,48—11,56% Gesamtzucker. 
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Werte „parallel mit der Assimilationsintensität‘“ ab und sieht in der 
Polymerisierung des Zuckers zu Stärke und der schnellen Abwanderung 
der Assimilate die Mittel zur Erhaltung einer Stabilität der osmotischen 
Konzentration im assimilierenden Gewebe des Laubblattes. In einem 
Blatt von Hedera Helix fanden wir nach Stägiger Verdunkelung an der 
Pflanze, daß die osmotische Konzentration des Assimilationsparenchyms 
nur wenig niedriger (etwa 3 Atm.) war als in einem Blatte der gleichen 
Pflanze, das ständig und schon einige Stunden des Vormittags vor der 
Entnahme assimiliert hatte. Dies steht wiederum in guter Überein- 
stimmung mit der auf neuere Arbeiten von STANESOU, KOKIN u. a. ge- 
gründeten Feststellung WALTERS (I. c.), daß bei typischen Stärkeblättern 
die Tagesschwankungen des Zuckergehaltes recht gering sind. So sehen 
wir, daß unserer Hypothese, wonach die osmotische Konzentration in den 
Palissadenzellen im allgemeinen von derselben Größenordnung ist wie in 
der Blattepidermis, keine theoretischen Schwierigkeiten entgegenstehen. 
Eine neuere kritische Untersuchung über den Gegenstand erscheint 
dringend, da die absolute Höhe der osmotischen Konzentration in den assi- 
milierenden Blattzellen von großer Wichtigkeit für die Kohäsionstheorie 
der Wasserbewegung und die Münchsche Druckströmungstheorie der 
Saftbewegung ist. Daß Abweichungen bis zu einigen Atmosphären gegen- 
über dem Epidermiswerte, zumal während der stärksten Assimilation, 
zu erwarten sind, halten wir wohl für möglich: wenn nämlich der Kon- 
zentrationsausgleich zwischen Mesophyll und Epidermis unterbleibt oder 
sich doch langsam vollzieht. Wo die Angaben weiter auseinander gehen, 
wird wohl eine Nachprüfung häufig zu einer Reduktion der plasmolytisch 
gewonnenen Werte für das Assimilationsgewebe führen!. 

3. Die absolute Höhe der von uns gewonnenen Werte bewegt. sich 
im allgemeinen in dem relativ engen Intervall zwischen 11 und 19 Atm. 
Die Grenze von 20 Atm. wird im Normalzustand nur von wenigen thermo- 
philen Pflanzen überschritten wie Punica Granatum, Passiflora coerulea, 
Ceratonia Siliqua und Olea europaea. Diese Werte erscheinen sehr 
niedrig, wenn man sich den hohen Kalkgehalt des Standortes vergegen- 

1 Ein Widerspruch, der sich in diesem Sinne klaren diirfte, besteht auch in 
den Angaben über die sommerliche Höhe des osmotischen Wertes im mediter- 
ranen Laubblatt. Während v. GUTTENBERG grenzplasmolytisch im Mesophyll 
Werte von 11/,—2 GM. KNO, (= etwa 53—70 Atm.) ermittelte, wurden von 
BRAUN-BLANQUET u. WALTER kryoskopisch Werte gefunden, die um 25 Atm. 
betragen und bei den typischen Vertretern dieser Vegetation kaum 30 Atm. über- 
schreiten. Daß diese Pflanzen im Hochsommer Werte erreichen, wie sie v. GUT- 
TENBERG angibt, halten wir für unwahrscheinlich; vielleicht könnten lokale Ver- 
hältnisse die hohen Werte, die dieser Forscher fand, bedingt haben. Unsere Mes- 
sungen stehen in bester Übereinstimmung mit den von BRAUN-BLANQUET u. 
WALTER angegebenen. Wir fanden in Jerusalem am 28. VIII. für Pinus hale- 
pensis 18,52 Atm., für Amygdalus communis 27,51 Atm., für Rosmarinus officinalis 
(im Gegensatz zu den anderen welk) 27,87 Atm. 
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wärtigt, der sich bereits in der obersten Bodenschicht etwa zwischen 
50 und 90% bewegt (gelten doch Kalkgebirge im allgemeinen als äußerst 
trocken), sowie die geographische Lage und die Jahreszeit berücksichtigt. 
Diese sichere Feststellung so relativ niedriger osmotischer Konzentra- 
tionen an der Grenze des Wüstengebietes östlich Jerusalems im frühen 
Sommer ist wohl geeignet, gegenüber manchen Angaben betreffs extrem 
hoher osmotischer Werte in Pflanzen skeptisch zu stimmen. Konzentra- 
tionen, die über 100 Atm. (Fırrına für die Pflanzen der algerischen 
Trockenwüste) oder gar 200 Atm. (von FABER, Mangrovepflanzen) be- 
tragen, erscheinen, von wenigen Ausnahmen abgesehen, nur für aus- 
gesprochene Halophyten einigermaßen bewiesen, d. h. durch kryoskopi- 
sche Messungen bestätigt. Wenn beispielsweise Frrrins fand, daß die 
Blattepidermiszellen von Salicornia fruticosa (Salzsumpf) von konzen- 
trierter KNO,-Lösung (osmotischer Wert nahezu 100 Atm.) nicht plas- 
molysiert wurden, so wird diese Angabe durch eine Messung CAVARAS 
(Borrazzi, |. c., S. 227) gestützt, der für Pflanzen an Salinendämmen 
in Italien im August eine Gefrierpunktserniedrigung von 7,480 fest- 
stellte, entsprechend einem osmotischen Wert von etwa 90 Atm. Für 
Mesembrianthemum nodiflorum, die gleichfalls von beiden Autoren ge- 
prüft wurde, gehen die Angaben bereits weiter auseinander. CAVARA 
fand maximal (Ende August) 48,62 Atm., während Frrrine die Pflanze 
mit konzentrierter KNO, kaum oder gar nicht plasmolysieren konnte, 
woraus mindestens auf etwa 100 Atm. zu schließen wäre, eine Angabe, 
die uns angesichts des außerordentlich trockenen Standortes (extrem 
trockene Geröllwüste), an dem Frrriss arbeitete, nicht unmöglich er- 
scheint. Es bleibt aber dennoch darauf hinzuweisen, daß das Plasmoly- 
ticum, das Frrrting (1911) benutzte, nach seinen eigenen klassischen Un- 
tersuchungen (1915 usw.) wenigstens in kleinen Mengen in die Rhoeo- 
Epidermis eindringt — und zwar gerade bald nach Beginn des plasmoly- 
tischen Versuches. Daß die Permeabilität der Epidermiszellen von 
Wüstenpflanzen aber viel höhere Werte erreichen könnte als die von 
Rhoeo discolor, dünkt uns angesichts der von TRONDLE festgestellten 
Permeabilitätserhöhungen für Alkalisalze am Lichte nur zu wehrschein- 
lich. Eine fermentativ bedingte Erhöhung des Wertes durch Stärke- 
oder Zuckerspaltung könnte ebenso wahrscheinlich hinzutreten, um in 
Schnitten ganz unphysiologische Verhältnisse zu schaffen, und endlich 
wissen wir aus der hervorragenden Untersuchung von A. Wels, daß 
die Alkalisalze Fällungen im Protoplasma hervorrufen können, so daß 
bei den hohen Konzentrationen, mit, denen Frrtisc arbeitete, vielleicht 
die geprüften Zellen irreversible, pathologische Veränderungen erfahren 
hatten. Somit wären Fırrınas Ergebnisse, die im allgemeinen durch 
STOCKER in der ägyptischen und durch HARDER in der algerischen Wüste 
bestätigt werden konnten, jedenfalls kryoskopisch nachzuprüfen, ehe 
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sie als durchaus feststehend anerkannt werden können. Die höchste, 
von CAVARA gemessene Konzentration einer Salzpflanze (bei Halocnemum 
strobilaceum) überstieg zwar auch die 100 Atmosphären-Grenze, jedoch 
ergaben die vergleichenden Untersuchungen BLAGOWESTSCHENSKIS an 
Halophyten, daß wir es bei diesen Pflanzen mit einer überaus großen 
Permeablität für Alkalisalze zu tun haben, speziell auch für KNO,, 
so daß dieser Autor (1. c. S. 220) schreibt: ,,Es ist möglich, daß die hohen 
osmotischen Werte bei den Halophyten und Xerophyten in Wirklichkeit 
gar nicht existieren, sondern nur infolge erhöhter Durchlässigkeit des 
Protoplasmas vorgetäuscht worden sind.“ So wenig wir annehmen 
können, daß diese Möglichkeit für die Halophyten sich bewahrheiten 
wird?, so sehr vermuten wir andererseits, daß viele, mit KNO, gewon- 
nene, Werte um etwa 10—30% zu hoch werden befunden werden. Liefer- 
ten doch die Srockerschen Messungen mit Rohrzucker in der noch 
wasserärmeren ägyptischen Wüste durchschnittlich niedrigere Werte als 
diejenigen FrrrING@s um Biskra in der relativ wasserreicheren algeri- 
schen Wüste. 

Manches spricht ferner dagegen, daß bei nicht salzspeichernden Pflan- 
zen derartige Werte (von seltenen Ausnahmen prämortaler Zustände 
abgesehen) erreicht werden. Bei Durchsicht der berühmt gewordenen 
Untersuchung Frrrisses von 1911 finden wir nur einen Nichthalophyten, 
für den ein osmotischer Wert von 100 Atm. und mehr angegeben wird, 
Rhus oxyacanthoides, die sich auch im Jordantale findet. Nach Frr- 
TINGs eigenen Angaben ist das Blatt dieser Pflanze saftlos und welkt 
beim Liegenlassen nicht (in bester Übereinstimmung damit stehen unsere 
Erfahrungen mit Rhus coriaria, die uns fast gar keinen Preßsaft lieferte 
und entsprechend langsam welkt. Die Pflanze hat also wahrscheinlich 
ein visköses, zähe Wasser festhaltendes Plasma, was größte Vorsicht 
bei Schlüssen aus plasmolytischen Versuchen erforderlich macht. Wir 
hoffen, die Angabe Fırtınas bald kryoskopisch prüfen zu können). 

4. Was ergibt sich ferner aus den mitgeteilten Versuchen für die Frage, 
ob der im kryoskopischen Experiment ermittelte O,-Wert und der im 
plasmolytischen gewonnene O,-Wert vergleichbar sind? Für Epidermen 
mit verstärkten starren Wänden kann man diese Differenz häufig ver- 
nachlässigen, da die geringe Dehnbarkeit der Wand nennenswerte Diffe- 
renzen zwischen O,, O, und O, nicht zuläßt. Daher die schöne Uber- 
einstimmung der von MAxIMOw aus Preßsäften gewonnenen Zahlen mit 
den grenzplasmolytischen Epidermiswerten. Um so unabweislicher hat 
sich die Notwendigkeit ergeben, bei dehnbaren Zellen vor dem Vergleich 
der Volumenveränderung Rechnung zu tragen. Wohl die sorgfältigsten 
Messungen, die wir für die Veränderung solcher Zellen vom natürlichen 


1 An Atriplex confertiflora ist von Harris und Mitarbeitern kryoskopisch ein 
osmotischer Wert von über 150 Atm. festgestellt worden. 
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Zustand zum grenzplasmolytischen besitzen, verdanken wir OVERBECK 
(1925). Dieser stellte in der plastischen Krümmungszone der Keimwurzel 
von Vicia Faba mit den Methoden von URsPRUNG u. BLUM fest, daß 
die natürliche Turgordehnung recht bedeutend sein kann. So betrug 
die mikrometrisch gemessene Flächenreduktion F„—F, der Zellen bereits 
durchschnittlich etwa 3—4% , stieg aber auf maximal 10 ‚3% an, was einer 
Volumenveränderung um 14—15% entsprochen haben dürfte. Da auch 
in Zellen des Schwellgewebes von Impatiens keine höhere Differenz 
V„—V, festgestellt wurde (nur bei der Spritzgurke zeigten sich extrem 
hohe Werte), so dürfen wir immerhin annehmen, daß für die meisten 
Zellen bei mittlerer Wasserversorgung die Volumendifferenz V„—V, 
sich in der Größenordnung weniger Prozente von V, bewegen wird. Mit 
anderen Worten: wir werden in den meisten Fällen aus kryoskopischen 
und grenzplasmolytischen Bestimmungen (falls keine anderen Fehler- 
quellen mitwirken) Werte erhalten, die von der gleichen Größenordnung 
sind, vorausgesetzt freilich, daß die gewählten Pflanzenteile nicht unter 
extremen Bedingungen der Wasserversorgung (repletärer oder pendu- 
lärer Zustand des Bodenwassers) gestanden haben oder extrem dehnbare 
Wände aufweisen?. Der theoretisch berechtigte Einwand, daß O,-Werte 
und O,„-Werte nicht verglichen werden dürfen, verliert somit in vielen 
praktischen Fällen an Gewicht. 

Für ganz exakte Bestimmung wird man sich bemühen, die Volumen- 
differenz bzw. den Turgeszenzzustand genau zu ermitteln. Es sei in 
diesem Zusammenhang daran erinnert, daß Turgeszenz und Welkheit 
oft unvermittelter aneinandergrenzen als man annehmen möchte. In 
unserer oben zitierten Arbeit stellten wir für Zellen des Markes im In- 
floreszenzstiel von Taraxacum, der Wurzelrinde von Allium cepa und 
der Blattepidermis von Tradescantia zebrina eine ungleichmäßige Ande- 
rung des Turgeszenzzustandes in Zuckerlösungen zunehmender Konzen- 
trationen fest. Nahe der grenzplasmolytischen Konzentration steigerte 
sich bei Übertragung aus Wasser in fortschreitend stärkere Zucker- 
lösung der zunächst geringe Turgorverlust mehr und mehr bedeutend. 
Entsprechend fand Der (l. c. S. 295), daß turgeszente Zwiebelblatt- 
stücke mit einem grenzplasmolytischen Wert von 0,23 GM. Rohrzucker 
sich noch in 0,15 GM.-Lösung gegenüber der vollen Turgeszenz so wenig 
veränderten, daß die Lösung für das Studium des Verlaufes der Turgor- 
senkung nicht verwendet werden konnte. Erst mit Annäherung an die 
Grenzkonzentration (bei 0,18 GM.) trat eine nennenswerte Längenver- 
änderung ein. Die Zone des Wechsels von der Turgeszenz zur Welkheit 
betrug nur etwa 0,08 GM. Rohrzucker, nämlich sie lag zwischen 0,15 


1 Beispiele für sehr hohe Turgordehnungen liefern auch die Staubfäden der 
Cynareen (PFEFFER) und die Stiele von Coprinus stiriacus (KNOLL). 
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und 0,23 GM.!. (Wir denken uns die Abhängigkeit der Turgordehnung 
von der Konzentration [endplasmolytische Zustände] graphisch darge- 
stellt.) Dies entspricht ganz genau unseren Erfahrungen. Daß die Tur- 
gorsenkung nicht nur in osmotischen Lösungen, sondern auch bei Wasser- 
verlust durch Welken einer solchen ungleichmäßigen Verlauf nehmen 
kann, ist durch BacuMann für die Dickendimension von Laubblättern 
bewiesen worden. Dieser Forscher fand (S.395), daß die Blattdicke an 
Topfpflanzen von Sanchezia während des Welkens nicht gleichmäßig 
abnimmt, sondern „erst langsam, dann allmählich immer schneller‘. 
Er spricht geradezu von einem Steilabfall der Kurve, welche die Ab- 
hängigkeit der Blattdicke von der Zeit des Welkens darstellt. Wie 
solche, vorläufig vereinzelt dastehenden, Erfahrungen zu deuten sind, 
soll hier nicht näher erörtert werden. Daß ein Kollabieren des in der 
Turgeszenz ausgespannten Gerüstes der Schwammparenchymzellen in 
Bacumanns Versuchen eine Rolle spielte, will uns wahrscheinlich dün- 
ken. Aber es könnten auch recht unvermittelte Änderungen in der Ge- 
stalt und Turgeszenz der Einzelzelle mit solchem Steilabfall verbunden 
gewesen sein. Wir können uns vorstellen, daß ein meßbarer Unterschied 
des Umrisses in einem bestimmten optischen Querschnitt von Einzel- 
zellen bei verschiedenen Füllungszuständen der Zellhaut, die alle nahe 
der maximalen Turgeszenz liegen, nicht in Erscheinung tritt (indem 
etwa Palissadenzellen, die sich in der Wassersättigung, die Interzellularen 
verengernd, gegenseitig abplatten, beim Welken von einem polygonalen 
Querschnitt zunächst in einen kreisförmigen übergehen, ohne daß in 
einer dazu senkrechten Ebene, die Längsachse der Zellen enthaltend, 
sich etwas Nennenswertes veränderte, und daß dann erst bei weiterem 
Wasserverlust ein ,,Steilabfall‘‘ der Kurve des Zellumrisses eintritt. 
Das würde aber heißen, daß wir Beobachtungen über Zellumrisse in einer 
Ebene nicht ohne weiteres zur Basis von Berechnungen über Konzen- 
trationsänderungen des Zellsaftes im natürlichen und wassergesättigten 
Zustand usw. machen dürfen, sondern diese in manchen Fällen (langge- 
streckte Zellen) durch Wägungen ergänzen müssen?, wo nicht Messungen 
in anders orientierten Schnitten Klarheit schaffen. Die Betrachtung 
dieser Dinge läßt jedenfalls erkennen, wie unzureichend unsere Kennt- 
nisse über die Natur von Turgeszenz und Welkheit zur Zeit noch sind, 


1 Vergleiche auch die Zahlen der Tabelle 1 der Deurschen Arbeit (S. 293) und 
die Angaben PRINGSHEIMs über recht unvermittelten Wechsel von Welkheit und 
Straffheit sogar bei Parenchymstreifen der Kartoffel (Übergangszone 0,10 GM. 
KNO,). 

2 Daß Messungen des Turgeszenzgrades durch Wägung größte Vorsicht wegen 
extrazellulärer Verschiebungen im Wassergehalt, Atmungsverlusten usw. erfor- 
dern, ist nicht zu leugnen. Doch bestärkte uns die während der Drucklegung die- 
ser Arbeit erschienene „gravimetrische Methode“ der Saugkraftmessung von ArcI- 
CHOVSKIJ darin, diesen Gedanken weiter zu verfolgen. 
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und wie wenig wir über die Fragen unterrichtet sind, 1. wie weit Vo- 
lumenveränderungen im Welken sich in entsprechenden Dimensions- 
veränderungen verschiedener Achsen der Zellen und Zellkomplexe zu 
erkennen geben, und 2. wie weit der Turgorverlust in der Plasmolyse 
und beim Welkungsvorgang den gleichen Gesetzen unterliegen. Solange 
diese Fragen nicht gelöst sind, entbehren Volumenumrechnungen von V, 
auf V,, der sicheren Basis, und damit entfällt die Möglichkeit einer ganz 
exakten Berechnung von O, dehnbarer Zellen auf Grund der grenzplas- 
molytischen Methode. 

5. Von den gewonnenen kryoskopischen Befunden glauben wir sagen 
zu dürfen, daß sie sich, soweit sie grenzplasmolytisch geprüft worden sind, 
durchweg als ungefähr richtig erwiesen haben. Es hat sich nicht eine 
einzige Messung ergeben, die sich als nicht verläßlich durch Wider- 
spruch zu bekannten Tatsachen zu erkennen gegeben hätte. Alles spricht 
dafür, daß die gewonnenen Zahlen die wahren Verhältnisse in den 
lebenden Zellen mit einer Fehlergrenze von höchstens einigen Prozent 
richtig wiedergeben. 

Demgegenüber hat eine Betrachtung der Literatur und eigener, an- 
fänglich fehlerhafter Bestimmungen ergeben (Hedera, Lactuca), daß die 
grenzplasmolytischen Werte leicht um 10—30, zuweilen aber um mehr 
als 100% von der Wahrheit abweichen können. Den kryoskopischen 
Messungen des osmotischen Wertes ist demnach die weiteste Verbreitung 
zu wünschen, und die grenzplasmolytische Methode sollte für die Be- 
stimmung des osmotischen Wertes (von Permeabilitätsstudien sehen wir 
hier ab) nur auf besonders geeignete Objekte weiterhin Anwendung fin- 
den, deren Verhalten in jeder Beziehung vorher eingehend studiert 
worden ist. Für das Studium des osmotischen Wertes der Einzelzelle 
(soweit diese nicht mikrochemischer Analyse zugänglich ist) bleibt sie 
unentbehrlich und sollte zur Nachprüfung kryoskopischer Daten recht 
oft herangezogen werden. 

Wir kommen, am Ende unserer methodologischen Studie angelangt, 
somit zu einer ähnlichen Schlußfolgerung wie kürzlich MARGARETE 
SCHORN in ihrer entsprechenden Arbeit über den Wert der verschiedenen 
Methoden zur Feststellung der Öffnungsweite der Stomata. Nach einer 
kritischen Darstellung der Mängel, die sowohl der Infiltrationsmethode 
von MorıscH als auch der Alkoholfixierungsmethode von LLOYD an- 
haften, empfiehlt sie, sich beider zu bedienen, wovon bei der erforder- 
lichen kritischen Handhabung Gutes zu erwarten sei. Wir geben ihr 
grundsätzlich recht: erst mit mehreren Bestimmungsmethoden gewinnt 
man häufig einen Maßstab für die quantitative Seite physiologischer 
Probleme. 
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Zusammenfassung. 

Die Blätter von zwölf Pflanzenarten wurden auf ihren osmotischen 
Wert mit der kryoskopischen und der grenzplasmolytischen Methode 
geprüft und eine befriedigende Übereinstimmung der Ergebnisse erzielt. 
Die Fehlerquellen und Anwendungsgrenzen beider Verfahren werden 
eingehend erörtert. Der Vergleich ihrer Zuverlässigkeit fällt zugunsten 
der kryoskopischen Methode aus, die weiteste Verbreitung verdient. 
Die grenzplasmolytische Methode, die häufig viel zu hohe Werte liefert, 
sollte nur auf geeignete Objekte angewendet werden, die hinsichtlich 
folgender Eigenschaften genau bekannt sind: Plasmapermeabilität für 
gelöste Stoffe und Wasser, Plasmolysezeit, Membrandehnbarkeit und 
-permeabilität, sowie Lebenszustand der Zellen in Schnitten. Bei Be- 
obachtung größter Vorsicht hinsichtlich genügend langer Einwirkung 
liefert Rohrzucker Werte, die mit kryoskopischen Daten gut überein- 
stimmen. — Angaben über hohe osmotische Werte in Schließzellen von 
Spaltöffnungen, Assimilationsparenchymzellen und ähnlichen Zellen mit 
reichem Plasmaanteil oder dehnbarer Wand, die mit der plasmolytischen 
Methode gewonnen wurden, werden zur Nachprüfung empfohlen. 
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WEITERE BEITRÄGE ZUR TRANSPIRATIONSANALYSE. 
IV. ÜBER DIE TRANSPIRATION DER HUTPILZE. 


Von 
A. SEYBOLD. 
Mit 1 Textabbildung. 
(Eingegangen am 19. Januar 1932.) 


A. Einleitung. 

Die Untersuchungen von BRAUNHOLZ (1928) machten die relative 
Transpiration der Hutpilze T/E = 1 wahrscheinlich. Die Oberhaut der 
Pilzhüte hat demnach nicht die Funktion eines ,,Transpirationsschutzes‘, 
vielmehr sucht man ihre Bedeutung in der mechanischen Festigkeit, wo- 
für ebenfalls Versuchsergebnisse von BRAUNHOLZ sprechen. Im folgenden 
seien kurz im Anschluß an frühere Bedenken (Erg. Biol. 5, 111) einige 
Transpirationsversuche mit Psalliota campestris mitgeteilt, welche 1. das 
Problem der Hutpilztranspiration kritisch beleuchten, und 2. zur weiteren 
Klärung der Brauchbarkeit der relativen Transpiration beitragen werden. 

Den experimentellen Befund, daß bei den Hutpilzen meist T/E > 1 
war, sucht BRAUNHOLZ so zu erklären, daß die physikalischen Verdun- 
stungsbedingungen für seine Pilze und seine Evaporationsschalen nicht 
dieselben sein konnten, da die Verdunstung freier Wasserflächen und ver- 
gleichbarer aber verschieden großer Systeme nicht flächenrelativ erfolgt. 
Außerdem addiert sich noch der Gewichtsverlust der Pilzatmung bei 
gravimetrischen Messungen zum Transpirationsgewichtsverlust, so daß 
nur ein scheinbares Überschreiten des Wertes T/E — 1 vorhanden ist. 
BRAUNHOLZ beurteilte seine Befunde zum Teil ganz richtig, konnte aber 
die Oberflächentranspiration der Pilzhüte 7T/E = 1 nur wahrscheinlich 
machen, da eine rechnerische Behandlung unter Berücksichtigung gül- 
tiger Verdunstungsexponenten nicht möglich ist. Die Möglichkeit, daß 
der Quotient T/E < 1 ist, wird durch die Versuchsergebnisse nicht aus- 
geschlossen. Eine Nachprüfung und Ergänzung seiner Versuche schien 
mir notwendig, vor allem waren auch Messungen in bewegter Luft er- 
forderlich. 

„Die Bestimmung der relativen Transpiration im Liviyestonschen 
Sinne erfordert den Vergleich der transpirierenden Pilzoberfläche mit 
einer gleichgroßen und gleichgestalteten Wasserfläche, eine Forderung, 
die sich natürlich nur sehr schwer oder gar nicht realisieren läßt. Viel- 
mehr ist man einmal ausnahmslos gezwungen, ebene Wasserflächen zum 
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Vergleich heranzuziehen ; andererseits besteht auch nicht die Möglichkeit, 
die Wasserfläche der Pilzgröße genau gleich zu wählen‘ (BRAUNHOLZ 
S. 268). Gloichgroße und gleichgestaltete Verdunstungsflächen bei gleichen 
Verdunstung gungen (gleiche Orientierung im Raume, gleiche Tem- 
peratur der Systeme, gleiche Luftbewegung, gleiche Austauschzahlen 
usw.) sind zur Gewinnung zulässiger Werte T/E notwendig, worauf wie- 
derholt hingewiesen wurde. Damit hielt ich mich an die von Livınc- 
STON angestrebten Forderungen, von denen ökologische Forscher jedoch 
prinzipiell absehen wollen. Schien es BRAUNHOLZ schwierig oder unmög- 
lich, den Pilzhüten gleichgestaltete und gleichgroße Wasserflächen zu 
verwirklichen, so lassen sich gerade in diesem Falle leicht zulässige, ver- 
gleichbare Wasserflächen herstellen. In einem Vorversuch ist die Ver- 
dunstungsgleichheit einer freien Wasserfläche und einer gleichgroßen, 
wassergetränkten Gipsfläche mit einer für die folgenden Versuche hin- 
reichenden Genauigkeit festgestellt worden. Es handelt sich also nur 
darum, von den Pilzhüten Gipsmodelle herzustellen, was auf folgende, 
einfache Weise geschah. Gebräuchlicher Glaserkitt wurde in eine Schale 
getan und die Kittoberfläche mit Lycopodium-Sporen bestäubt. Der 
Versuchspilz ist darauf stielaufwärts bis zum Rand des Hutes in die 
Kittmasse gedrückt worden. Die Teile, die aus dem Kitt herausragten, 
also Hutunterseite und Stiel, wurden paraffiniert. Das Herausheben des 
Pilzes aus dem Kitt gelang ohne Schwierigkeit. In das Hutnegativ gießt 
man sodann Gipsbrei. Nach dem Erstarren des Gipsmodells erfolgte 
ebenfalls eine Paraffinierung, der nach oben sehenden Seite, so daß vom 
Pilz und seinem Modell genau gleichgroße und gleichgeformte Flächen 
zur Verdunstung geschaffen wurden. Das ganze Verfahren dauerte etwa 
10 Min. Solange das Gipsmodell im Wasser lag (etwa 2 Stunden), um sich 
zu sättigen, befand sich der Pilz in einer abgedeckten Glasschale. Die 
Pilze wurden kurz vor Herstellung der Modelle vom Substrat einer Kölner 
Champignonzüchterei entnommen, so daß völlig wassergesättigte und un- 
beschädigte Exemplare zu den Versuchen herangezogen werden konnten. 
Pilze und Gipsmodelle wurden in gleicher Weise in kleine Gläschen ein- 
gesetzt, so daß die Orientierung im Raum für beide Systeme dieselben 
waren. In allen Versuchen verdunstete neben jedem Pilz sein eigenes 
Modell, so daß bei der Bildung der Quotienten T/E keine Umrechnungen 
der Verdunstungswerte auf Flächeneinheiten notwendig war. Die Ver- 
dunstungsversuche sind im Dunkelzimmer vorgenommen worden, so daß 
Farbdifferenzen zwischen Pilz und Modell zu keiner Temperaturerhöhung 
durch Lichtabsorption des einen oder anderen Verdunstungskörpers füh- 
ren konnten. Thermoelektrische Temperaturmessungen ergaben eine 
Temperaturerhöhung des Pilzes von etwa 1/:99C (Atmungswärme?) 
gegenüber dem Modell, was eine ganz unwesentliche Erhöhung des maxi- 
malen Dampfdruckes im verdunstenden System ausmacht. Die Tem- 
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peratur des Pilzes war in der Hutmitte gleich der des feuchten Thermo- 
meters, der Hutrand erwies sich in diesem Falle gegenüber der Mitte um 
etwa 0,30 C tiefer temperiert. Ob es an der Wölbung des Hutes (Konvek- 
tionswirkung) oder an anderen Faktoren liegt, daß der Pilzhut im Gegen- 
satz zu verdunstenden Pappscheiben (siehe 1929, S. 28 und 135; Rec. 
Trav. bot. néerl. 26, 97ff.) wenig heterokalorisch ist, muß dahingestellt 
bleiben. — Die Gewichtsverluste wurden mit der analytischen Waage er- 
mittelt; genauer als + 5 mg ließen sich die Transpirationsraten nicht 
angeben, da Pilz und Gipsmodell während des Abwiegens stark verdun- 
sten. Ehe weitere Bemerkungen über die Transpiration der Pilzhüte ge- 
macht werden, mögen einige der angestellten Versuche mitgeteilt sein. 


B. Versuche. 

Einer der ersten Versuche wurde mit einem 14 gem Pilz bzw. Modell 
ausgeführt. Die Verdunstungszeiten, die Verdunstung in Milligramm und 
die T/E-Werte sind in den Tabellen angegeben. Die Windgeschwindig- 
keit betrug 3,5 m/sec, die Lufttemperatur 17—19°, die Psychrometer- 
differenz schwankte zwischen 6—8°. Die Verdunstungswerte im Winde 
sind fett gedruckt. 
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Über Nacht wurde die Paraffinierung am Ende des Pilzstiels ab- 


genommen und der Pilz in Wasser gestellt ; das Gipsmodell kam in Wasser 
zu liegen. Am anderen Tage wurde der Pilz wieder paraffiniert und mit 
ihm und seinem Modell nochmals experimentiert. Das Versuchsergebnis 
enthält die folgende Tabelle: 
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Ba aed Sétie ln MT exes 115 | 120 | 100 70 80 65 65 
Rs 5 abpad oe 150 | 290 | 120 | 165 | 100 | 130 90 
DR he OT US un 0,8 | 04 0,8 0,4 0,8 0,5 0,7 


Aus diesem Versuch ergibt sich also, daß der Quotient T/E am 1. Tag 
in unbewegter Luft *% 1 war, der Pilz also tatsächlich die Verdunstung 
der wirklich vergleichbaren Wasserfläche erreichte. Am 2. Tag jedoch 
betrug der Quotient nur noch 0,8. War am 1. Tag in bewegter Luft der 
Wert 0,6, so am zweiten nur 0,4. Dieser Versuch und andere mit dem- 
selben Ergebnis zeigten eindeutig, daß die Verdunstung eines Pilzhutes 
nicht ohne weiteres derjenigen einer vergleichbaren verdunstenden Gips- 
bzw. Wasserfläche folgt. Eine Wasserschale von 10,6 gem Verdunstungs- 
fläche, die bis zum Rande mit Wasser gefüllt worden war, verdunstete 
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unter denselben Bedingungen in Ruhe 43 mg, im Wind 206 mg. Daß 
die Berechnung der relativen Transpiration mit diesem Ergebnis zu voll- 
kommen zufälligen Werten führte, wie die Beziehung zu Verdunstungs- 
daten jeder beliebigen Evaporationsschale, braucht wohl nicht lange 
auseinandergesetzt zu werden. 

Bevor wir diese Versuchsergebnisse erörtern, sei noch ein Versuch aus 
einer anderen Versuchsreihe mit demselben Ergebnis mitgeteilt. Bei die- 
sen Versuchen sind die Verdunstungszeiten kürzer gewählt worden, sie 
betrugen jeweils 5Min. Lufttemperatur 17—17,5°, Psychrometerdiffe- 
renz 5—5,5°. Pilzoberfläche 34 qem. Windwerte fett gedruckt. 


Verdunstungszeit 5 Minuten. 






































Piz .... | 30 | 25 | 25 | 140 | 105 | 25 | 25 | 25 
Modell . .. | 30 | 20 | 20 | 160 | 140 | 25 | 25 | 20 
TIE .... | 1 | 12 | 12 | os | 0275) 1 1 | 12 
Piz .... | 96 | 7% | 6 | 20 | 20 | 65 | 60 | 20 | 20 
Modell... | 155 | 145 | 185 | 20 | 25 | 180 | 125 | 20 | 20 
TE....] 06 | 05 | 05 | 12 | 08 | 05 | 05 | 1 1 


Mit einer graphischen Darstellung dieser Werte wird uns die physio- 
logische Komponente der Hutpilztranspiration verständlich werden. 
Sehen wir davon ab, daB 
die relative Transpiration 
in Ruhe in einigen Fällen 
T/E =1, was durch ver- 
schiedene, hier unwichtige 
Faktoren bedingt ist (z. B. 
zu ungenaues Abwiegen), 
kénnen wir eine Uberein- 
stimmung der Verdunstung 
von Modell und Pilz an- 
nehmen. Vom analytischen 
Standpunkte aus, der auch 
hier vorteilhaft ist, ist der 
Wasserdampfaustausch der 
Flächeneinheit bei Pilz und 
Modell gleich, wobei infolge Jusgesogene Linie) und von dem vergleichbaren Model 
der Rendfebiaksiviss naber- izle pas Lath, Me, Tetra ED 
gemäß die peripheren Flä- der Verdunstung in bewegter Luft dar. 
chenteile gegenüber den zen- 
tralen erhöhten Austausch haben können (siehe SEYBOLD 1927). Iso- 
therme Zustände vorausgesetzt, muß bei gleichem Wasserdampfaus- 
tausch für Pilz und Modell dasselbe Dampfdruckpotential verwirklicht 
sein. Wir werden also nicht fehl gehen, wenn wir für einen völlig tur- 
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geszenten Pilz und ein völlig wassergetränktes Gipsmodell den maximalen 
Dampfdruck der Systemtemperatur annehmen. Die relative Transpira- 
tion ist in diesem Falle = 1. Erfolgt in unserem speziellen Falle nach der 
dritten Verdunstungsbestimmung in Ruhe eine Einwirkung des Windes, 
so steigen die Verdunstungswerte von Pilz und Modell auf annähernd 
dieselbe Größe an, nach weiteren 5 Min. Verdunstung im Wind fallen 
aber beide Werte, die Pilzverdunstung stärker als die des Gipsmodells. 
Bei den darauffolgenden Ruhewerten, die absolut mit den ersten Ruhe- 
werten übereinstimmen, ist die relative Transpiration wieder # 1. 
Wird die Luft wieder bewegt, so reagieren beide Systeme mit einem 
erneuten Verdunstungsanstieg, wobei aber das Modell wesentlich höhere 
Verdunstung aufweist als der Pilz, so daß die relative Transpiration auf 
0,5 fällt. Bei den darauffolgenden Ruhewerten wird T/E # 1. Bei der 
dritten Windeinwirkung wird T/E = 0,5, bei den letzten Werten in Ruhe 
wiederum * 1. 

Dieses Versuchsergebnis, wie das der Tabellen 1 und 2, weist auf fol- 
gende Verdunstungsverhältnisse hin: Wird durch den Wind das Dampf- 
druckpotential System/Luft erhöht (Aufhebung der Dampfhaube!), so 
wird bei Pilz und Modell der Wasserdampfaustausch gesteigert, der pro- 
portional dem herrschenden Dampfdruckpotential ist. Besitzen Pilz und 
Modell in Ruhe an der Oberfläche maximalen Dampfdruck, so muß bei 
Windwirkung der Wasserdampfaustausch proportional Pnax —P, sein, 
wobei p, der Dampfdruck der Luft ist. Fallen nun die Verdunstungs- 
werte mit andauernder Windwirkung, so ist dies nur Ausdruck einer 
Dampfdrucksenkung an der Systemoberfläche. Physiologisch gesprochen 
wird die Pilzhaut wasserärmer. Der maximale Wasserdampfdruck bleibt 
nicht erhalten, weil nicht soviel Wasser von dem tieferliegenden Plekten- 
chym nachgeliefert wird wie an der Oberfläche verdunstet. Für das Gips- 
modell gilt mutatis mutandis dasselbe, was einen kleinen Fehler der an- 
gegebenen relativen Transpirationswerte ausmacht. Die in Abb. 1 ge- 
strichelt gezeichneten Kurven sind Idealwerte, welche die gesetzmäßigen 
Verdunstungszustände des Pilzes bzw. des Modells in bewegter Luft 
wiedergeben. Theoretisch muß die Verdunstung des Modells in be- 
wegter Luft konstant bleiben! 

Das erste auf S. 518 angeführte Problem können wir nun durch unsere 
Versuche in der Weise klären, daß bei maximaler Sättigung die Pilzober- 
haut in unbewegter Luft die relative Transpiration 7/E = 1 hat, daß 
jedoch bei einer Entquellung, die schon durch kurzdauernden Windein- 
fluß hervorgerufen werden kann, die relative Transpiration T/E < 1 
wird. Daß durch Wind schlechthin eine Entquellung der Pilzoberhaut 
erfolgt, soll damit nicht gesagt sein; wird die Oberhaut von dem Plekten- 
chym mit soviel Wasser versorgt, daß der maximale Dampfdruck der 
Systemtemperatur erhalten bleibt, so wird der Quotient T/E = 1 blei- 
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ben. Ergänzend müssen wir hinzufügen, daß die relative Transpiration 
auch in Ruhe < 1 werden kann, wenn die Pilzoberhaut entquillt, was mit 
fortschreitendem Alter der Hüte wahrscheinlich ist. Diese Ausführungen 
sind bereits früher an verschiedenen Stellen mehr oder weniger ausführ- 
lich erfolgt, so daß die Transpiration der Pilzhüte nur als spezieller Fall 
der bisherigen Analyse zu gelten hat. Frühere Versuche mit Hygro- 
phyten (z. B. Lemna, Pistia, Eichhornia, Alisma usw.) zeigten im Prinzip 
dieselben Verhältnisse. Solange relativ große Transpirationssysteme (mit 
freien Wasseroberflächen vergleichbare) maximalen Dampfdruck haben, 
wird die Verdunstungssteigerung im Winde beträchtlich sein. Hingegen 
wird bei Dampfdrucksenkung ein Windeinfluß mehr oder weniger auf- 
hören; bei fortschreitender Entquellung (Welken) kann sogar gegenüber 
Ruhewerten mit stärker gequollener Außenmembran (Kutikula) eine 
Transpirationssenkung im Winde eintreten (siehe Erg. Biol. 6, 616). In 
diesem Sinne wird wohl FırBas (1931) seine vorläufig mitgeteilten Werte 
von Syringa auch deuten müssen. 

Im folgenden sollen noch einige Bemerkungen zur Brauchbarkeit der 
relativen Transpiration gemacht werden. 

Bei meinem ablehnenden Urteil über die Zuverlässigkeit relativer 
Transpirationswerte, die Messungen mit Evaporimetern erfordern, wird 
man sich vielleicht wundern, daß hier nunmehr die Analyse der Hutpilz- 
transpiration auch mit Hilfe dieses Quotienten angestellt wurde. Es wird 
aber gerade an Hand der mitgeteilten Zahlen (S. 520/21) nicht schwer sein, 
die Gültigkeit relativer Transpirationswerte bei der Hutpilztranspiration 
zu erkennen, wenn wir Evaporationswerte beliebiger Schalen den Quo- 
tienten zugrunde legten! Wenn wir keine Evaporimeter bauen können, 
für welche dieselben Verdunstungsbedingungen und dieselben Austausch- 
zahlen gelten wie für das pflanzliche Transpirationssystem, sind relative 
Transpirationsdaten unbrauchbar (vgl. 1929, S. 80 und 85, Tabelle 30 
und 33). Daß beliebige Evaporationsschalen (und beliebig sind alle!) 
physikalisch die Verdunstungsbedingungen der Blätter wiedergeben, wird 
wohlkaum noch von jemand aufrecht erhalten. Im übrigen ist schon früher 
gezeigt worden, daß die Evaporationswerte als Bezugseinheit der Trans- 
spiration nicht brauchbar sind. Wenn in ökologischen Arbeiten Evapori- 
meter im meteorologischen Sinne weiterhin verwandt worden sind, so ist da- 
gegen nichts einzuwenden. Evaporationsmessungen erlauben aber in allen 
Fällen nur eine qualitative Beurteilung der physikalischen Verdunstungs- 
faktoren, die einzeln zu messen sind! Wenn man annimmt, daß mit 
Evaporimetern die für die Pflanzen gültigen Verdunstungsbedingungen 
gemessen werden, so müssen die früher geäußerten Bedenken nochmals 
erhoben werden. Evaporimeter mit grünem Filtrierpapier liefern genau 
so unbrauchbare Werte wie Wasserschalen, Tonzylinder und dergleichen. 
Da mit der Evaporation physikalisch die für die Blätter gültigen Ver- 
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dunstungsbedingungen nicht ermittelt werden können, schien mir die 
Einzelbestimmung der Faktoren, von denen die Transpiration abhängt, 
notwendig. Dieser Forderung wird jeder kritische Forscher beipflichten. 
Mag die Bestimmung der relativen Transpiration mit ,,genau normierten 
Evaporimetern vorläufig bedeutend vertrauenerweckender sein‘? als die 
Berechnung der Transpirationswiderstände, so wird künftig die Kennt- 
nis der Transpirationswiderstände notwendig werden. 

Die Widerstände lassen sich nun im vorliegenden Falle sehr einfach 
berechnen. Sie sind gemäß den obigen Ausführungen als hydratisch zu 
bezeichnen und werden temporär wirksam sein. 

Die Verdunstung des Modells sei E, der Widerstand W, = 1, da das 
Gipsmodell wie eine freie Wasserfläche verdunstet. Somit ist 


1 = À - (Pmax — Pn) é 
E 


Hat der Pilz die Transpiration 7, so ist der Widerstand w, 
We = À: u Pe) 

(Pmax — ?n ist das gültige Dampfdruckpotential System/Luft, wobei p, 

der Dampfdruck der Luft sei). 

Da für beide Systeme in unbewegter Luft dieselbe Austauschzahl A 
und dasselbe Dampfdruckpotential Pnax —?,„ gelten, lassen sich die bei- 
den Gleichungen dividieren, wobei 

u = - wird. 

Damit scheint nun ein Beweis dafür geliefert, daß der Transpirations- 
widerstand w der reziproke Wert der relativen Transpiration T/E sei, 
was in diesem speziellen Fall auch zutrifft. Sobald jedoch für ein Eva- 
porimeter und ein pflanzliches System andere Austauschzahlen gelten, 
kann der Transpirationswiderstand nicht mehr als reziproker Wert der 
relativen Transpiration gelten (siehe SEYBOLD 1929 a, S. 272). Es er- 
scheint daher auch fraglich, ob wir die Transpirationswiderstände im 
Winde mit 2 angeben dürfen, wenn wir für die relative Transpiration den 
Wert 1/2 gefunden haben, weil wir bei der geringeren Pilzhuttranspiration 
nicht die Austauschzahl des Modells ohne weiteres einsetzen dürfen 
und keine Gewähr für ein gleiches Dampfdruckpotential haben. Ex- 
perimentell ist nun mit unserer Versuchsanordnung die Austauschzahl 
schwer zu bestimmen, so daß auf diese Weise eine Ermittlung der Trans- 
spirationswiderstände nicht erfolgen kann. Die Methode zur Ermittlung 
der Transpirationswiderstände ist bereits angegeben worden (1931). 

Aus der kurzen Mitteilung wird hervorgehoben, daß die Transpiration 
der Pilze nicht schlechthin gleich der Verdunstung einer vergleichbaren 


1 STOCKER, O.: Referat meiner Arbeit: Untersuchungen über die Transpira- 
tionswiderstände usw. Planta 9 (1929) in Z. f. Bot. 24, 348 (1931). 
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freien Wasserfläche ist. Der Quotient T/E hat nur Sinn, wenn das Eva- 
porimeter ein Modell des transpirierenden Systems ist und für beide 
Systeme dieselben Verdunstungsbedingungen vorliegen und außerdem 
dieselben Austauschzahlen gelten. Sind diese Bedingungen nicht erfüllt, 
ist die Berechnung des Quotienten unbrauchbar. 
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(Aus dem Botanischen Institut der Universität Leipzig.) 


GEDANKEN ZUR TRANSPIRATIONSANALYSE. 
Von 
Fr. BACHMANN. 
(Eingegangen am 30. Januar 1932.) 


1. Berechnung der Diffusion des Wasserdampfes durch Réhren. 
Die Arbeiten von SEYBOLD u. FÜsser und SEYBOLD (1931) veran- 
lassen mich, auf Fehler hinzuweisen, die bei der Berechnung von diffun- 
dierenden Wasserdampfmengen anscheinend selbst bei dem Kenner der 
Materie vorkommen kénnen. 
Das Volumen V des durch den Querschnitt F einer Röhre bei dem 


Luftdruck P und dem Dampfdruckgefälle Pi: Ps in der Zeit t hindurch- 


tretenden Wasserdampfes ist 


_,.F-t P-p, 
V=k-—— lognat P-pr, e 





(1) 


Für den logarithmischen Faktor kann man auch schreiben: 
lognat (1 - p,/P) — lognat (1 —p,/P) 


(I). 


oder 


P"3 3 | i 3 
Pa Pa Pit Pa | Pi + PiPe + Pi 
("5 er Er YJ "À 2) 
Wir kommen so zu der Näherungsformel, die bei der Diffusion durch 
Röhren bei im Verhältnis zum Luftdruck kleinen absoluten Dampf- 
drucken (nicht Dampfdruckdifferenzen!) verwendet werden kann: 


v-+.F*.A-M, (3) 

Rechnet man nach der logarithmischen Formel und gebraucht deka- 
dische Bricesche Logarithmen, so muß man die erhaltenen Werte noch 
mit 2,303 multiplizieren. 

Aus der Formel 2 kann man leicht ersehen, wie groß der Fehler bei 
Anwendung der Näherungsformel wird. Bei 50° C hat man einen Sätti- 
gungsdruck des Wasserdampfes von 92 mm Hg. Der Maximalfehler be- 
trägt etwa 12%. Bei Zimmertemperatur (20° C) mit 17,53 mm Hg Sätti- 
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gungsdruck ist er etwa 2,3%. Stellt man wie SEYBOLD u. Füsse in ihrer 
ersten Versuchsreihe die Wasserdampfabgabe durch Absorption des 
Dampfes in konzentrierter Schwefelsäure fest, indem man zwischen die 
verdampfende und die absorbierende Fläche ein Diffusionsrohr einschal- 
tet, so verringert sich der Fehler auf die Hälfte, da p, annähernd gleich 
Null wird. 

V ist nach WINKELMANN (1884, 1891) das Volumen des diffundieren- 
den Dampfes in Kubikzentimeter bei 760 mm Hg Druck, aber bei Ver- 
suchstemperatur, während STEFAN (1874) das Volumen auch auf 0° C 
reduziert und danach die Diffusionskoeffizienten berechnet. 


V, (WınkeLm.) = V, Greran) + 
«ME EM. 
k, (STEFAN) Ei 





Nimmt man den Koeffizienten WINKELMANNS für 0° C (k, = 0,198), 
setzt k, = k, - Fa) und berücksichtigt, daß 1 com Wasserdampf 
bei 1 atm. Druck und 0° C 0,81 mg wiegt, so erhält man für das Ge- 
wicht @ des diffundierenden Wasserdampfes : 


273 





G= Vo-081mg= Vs." 081 mg 
273 273+1\? F-t P-p, 
= 081-5797 0.198-( ae ) #7 -2,808 logis = 


he 273+r F:t P-p 
= 0,371 - - = 7 logs P=, mg 


273+ F-t p—Ps 
273 l P 
Setzen wir für den Modellversuch von SEYBOLD u. FÜSsER, bei dem 
die Diffusion bei 20°C zwischen Wasser und konzentrierter Schwefel- 
säure erfolgte, folgende Werte in die Formel ein: F = 7,06 qem, /= 11 cm, 


t= 10800 sec., P= 760, p= 0, p= 17,53, so erhalten wir: G = 27,9 mg, 
während SeyBoLp u. FÜsser 121 mg errechnen. Da 121 > 





=0,162 - 





ist, so nehme ich an, daß SeYBoLp u. Füsser mit dekadischen statt 
mit natürlichen Logarithmen nach Formel 1 gerechnet und sich um eine 
Dezimale versehen haben. 


2. Die Temperatur an transpirierenden Oberflächen. 


Der Diffusionskoeffizient WINKELMANNs ist ein maximaler Grenzwert, 
der bei niederen Temperaturen und genügend langen Diffusionsröhren 
erreicht wird. WINKELMANN (1884, S.30) hält es für wahrscheinlich, 
„daß die Zunahme des Diffusionskoeffizienten mit wachsendem h (Länge 











der Diffusionsröhre) in dem Drucke des Dampfes an der Oberfläche der 
Flüssigkeit begründet ist, indem dieser Druck mit wachsendem h bis zu 
seinem Maximalwert zunimmt. Je größer h, um so langsamer erfolgt 
unter sonst gleichen Umständen die Verdampfung und daher ist sehr 
wohl möglich, daß für die kleinen Werte von h die Diffusion so rasch 
erfolgt, daß an der Oberfläche der Flüssigkeit sich nicht die Maximal- 
spannung des Dampfes erhalten kann ; gleichzeitig kann auch bei kleinen 
Werten von h eine geringe Erniedrigung der Temperatur an der Ober- 
fläche der Flüssigkeit infolge der Verdampfung eintreten. Auffallend 
bleibt es hierbei allerdings, daß für den Ätherdampf auch in Wasserstoff 
(mit besonders hohem Diffusionskoeffizienten) nur eine so kleine Ände- 
rung hervertritt“. 

Da die Verdampfungswärme von Wasser 584 cal/g, die von Äther 
88 cal/g, die spezifischen Wärmen 1 und 0,58 sind, so ist in Verfolgung 
des Gedankens von WINKELMANN doch wohl verständlich, daß der 
Einfluß der Länge des Diffusionsweges auf den Diffusionskoeffizienten 
bei Wasser am deutlichsten, bei Äther am geringsten war, und es ist 
wahrscheinlich, daß er im wesentlichen auf einer Abkühlung der ver- 
dampfenden Fläche beruht. 

Im Anschluß hieran sei berechnet, wie groß bei dem einen Versuch 
von SEYBOLD u. FÜssER der Wärmeverbrauch bei der Verdampfung der 
absorbierten und transpirierten Wassermengen war. 

Nimmt man zunächst an, daß die Dampfdruckdifferenz zwischen ver- 
dampfender und absorbierender Fläche 17,53 mm Hg (= Sättigungs- 
druck des Wassers bei 20° C) sei, so müßten in 3 Stunden 27,9 mg ver- 
dampfen, von denen zum Absorbens noch 


Fr. Bachmann: 


0,81 - 7,06 - 11 - 2a - San = 0,67 mg 


d.h. 2,4% der verdampften und 2,46% der am Absorbens angelangten, 
absorbierten Wassermenge im Diffusionsrohr unterwegs waren. Hierbei 
ist vorausgesetzt, daß an der Wasserfläche während des ganzen Diffu- 
sionsvorganges der Sättigungsdruck des Wasserdampfes, an der Schwefel- 
säurefläche der Druck Null herrscht. Werden, wie im Versuch von SEY- 
BOLD u. FÜsser, nur 15 mg absorbiert, so können wir annehmen, daß 
102,46% von 15 mg = 15,37 mg Wasser verdampften. Ist ps — 0, so 
würde die Verdampfung von 15,37 mg statt der nach dem Sättigungs- 
druck des Wassers bei 20° C errechneten 27,90 mg auf eine Temperatur- 
erniedrigung an der verdampfenden Oberfläche auf 10,6739 C mit einem 
Sättigungsdruck von 9,67 mm Hg hindeuten. 

Die verdampften 15,37 mg Wasser würden eine Wärmemenge von 
8,95 cal verbrauchen. Bei einer glatten, kreisförmigen Wasserfläche und 
einem Querschnitt derselben von 3cm würde das Volumen einer in Ruhe 
gedachten Molekülschicht 5,1 - 10-8 -7,06ccm sein und sie würde 
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3,6 -10-* mg wiegen. Zu deren Verdampfung wäre eine Wärmemenge 
von 2,1 - 10- cal erforderlich, sie würde in 0,253 Sek. erfolgen. 

In 1 Sek. würden also etwa vier Molekülschichten von etwa 0,002 u 
Dicke verdampfen. In der gleichen Zeit müßte sich eine Schicht von 
0,27 u Dicke im Mittel um 4,5°C abkühlen, um die erforderliche Ver- 
dampfungswärme zu liefern. Eine Schicht von 1 mm Dicke müßte in 
1 Sek. eine mittlere Abkühlung um nur 0,0012° C zeigen, d.h. 4,30 C in 
1 Stunde. Diese Gesamtabkühlung tritt nicht ein, da von außen genügend 
Wärme zugeleitet und Energie zugestrahlt wird. Auf sehr kurze Ent- 
fernung von der den Dampf abgebenden Fläche (auf einige Mikron) muß 
trotzdem ein Temperaturgefälle auftreten, das von der erforderlichen 
Größenordnung sein kann, um die Erniedrigung des Dampfdruckes, die 
ich für die Versuche von SEYBOLD u. FÜSSER annehme, zu erklären. 
Denn, wie groß die Wirkung der Wärmezuleitung sein muß, auch wenn 
an der Verdampfungsfläche eine Temperaturerniedrigung um 9° C ein- 
tritt, zeigt noch folgende Überlegung. Nimmt man einmal an, daß nur 
zwei Molekülschichten flüssigen Wassers von der Temperatur 200 C gegen 
Wärmeleitung und Strahlung völlig isoliert einseitig verdampfen, so 
würde bei der Verdampfung der einen Schicht die Temperatur auf den 
absoluten Nullpunkt (—273° C) sinken. Der Wärmeverlust der verblei- 
benden Schicht würde also in dem besprochenen Versuch von SEYBOLD 
u. Füsser in 0,253 Sek. bis auf etwa 3% wieder ausgeglichen werden 
müssen, wenn eine Temperaturerniedrigung um etwa 9° C verbleiben soll. 

Danach erscheint es überhaupt bedenklich, aus der an einer Wasser- 
dampf bildenden Oberfläche gemessenen Temperatur den Dampfdruck 
an ihr aus dem für diese Temperatur gültigen, nur in völligem Gleich- 
gewicht zwischen flüssiger und gasförmiger Phase sich einstellenden 
Sättigungsdruck bestimmen zu wollen. Die Thermobleche, die SeY- 
BOLD verwendet, machen auf den ersten Blick mit ihren 50 u Dicke 
einen imponierenden Eindruck. Überlegt man sich aber, daß die Ober- 
flächenschicht des Wassers, die in dem einen Versuch eine Abkühlung 
um etwa 9°C zeigen müßte, nur 0,00051 u dick ist (Maximalwert!), so sind 
die Masse der Thermoelektrode und, selbst bei ihrer gegen Wasser etwa 
zehnmal kleineren spezifischen Wärme, ihre Wärmekapazität doch noch 
wesentlich zu groß. Außerdem würden gerade an der Stelle, welche die 
Thermoelektrode bedeckt, die Dampfabgabe und -neubildung gehemmt 
sein. 

Ob die Messung der Temperatur an der Oberfläche von Blättern, an 
der nur an den Teilen der Epidermis zwischen den Stomata eine schwache 
Verdampfung erfolgt, einen Rückschluß auf die Temperatur der Wasser- 
dampf abgebenden Grenzflächen der Interzellularen und damit auf den 
dortigen Dampfdruck zulassen, ist ebenso fraglich. Man könnte die sicher 
dort auftretende Abkühlung, die mit der Transpirationsstärke variabel 
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wäre, im Sinne SEYBOLDs zu den physikalischen Transpirationswider- 
ständen rechnen und doch bei Berechnung der wirksamen Potential- 
differenzen von dem Sättigungsdruck an der Grenze der nicht transpi- 
rierenden turgeszenten Zelle, der nahezu gleich dem von Wasser gleicher 
Temperatur ist, ausgehen. Ganz richtig ist das allerdings nicht, es wäre 
nur ein Kompromiß; denn eine Minderung der Potentialdifferenz ist, 
wie wir später sehen werden, nicht mit einer Erhöhung des Diffusions- 
widerstandes gleichzusetzen, sondern kann gleich einer solchen nur 
wirken. 

Sind also einmal Zweifel berechtigt, ob der Dampfdruck an Wasser- 
dampf bildenden Flächen gleich dem Sättigungsdruck an nicht transpi- 
rierenden zu setzen ist, so tauchen dieselben Zweifel auf, ob an der Grenz- 
fläche der Schwefelsäure, während sie Wasserdampf aufnimmt, das Poten- 
tial Null herrscht. Das absorbierte Wasser muß doch von der Oberfläche 
wegdiffundieren, es wird ein Konzentrationsgefälle vorhanden sein, und 
auch hier werden es die an die Oberfläche grenzenden Molekülschichten 
sein, die den Wasserdampfdruck bestimmen. Die Angaben von SEYBOLD 
u. Füsser sind zu einer Prüfung dieser Frage vorläufig nicht zu ver- 
werten, da nach SEYBoLD (1931, S. 404, Anm.) die Angaben über die 
Konzentration der Schwefelsäure-Wassergemische falsch sind. Die Diffe- 
renzen der Absorptionswerte, die sich bei gleicher nach dem Sättigungs- 
druck berechneten Potentialdifferenz ergeben, wenn das Potential einmal 
an der transpirierenden, das andere Mal an der absorbierenden Fläche 
variiert wird, sind ganz auffallend hoch. Merkwürdig ist, daß, wenn man 
annimmt, daß die Konzentration der Schwefelsäure von SEYBOLD u. 
Füsser in Kubikzentimeter pro 100 ccm Lösung angegeben ist, während 
die dazu gestellten Sättigungsdrucke für Gramm in 100 g Lösung gelten, 
die Absorptionswerte bezogen auf die Dampfdruckdifferenz sich in eine 
vernünftige Kurve ordnen lassen und die Kurve der Korrektionsfaktoren 
eine ebenso vernünftige, auf die Mitwirkung zweier Faktoren — Trans- 
spirationsabkühlung und Absorptionsverzögerung — schließen lassende 
Sigmoidkurve darstellt. 


8. Der Transpirationswiderstand. 

SEYBOLD gibt (1929) den Transpirationswiderstand in einleuchten- 
der Weise als das Verhältnis von Dampfdruckdifferenz oder Potential- 
differenz zu der Transpirationsstärke an in Analogie zum Oxnmschen 
Gesetz. Doch da bei Blättern die Diffusionsvorgänge zu kompliziert 
sind, ist die weitere Ausarbeitung des Gedankens nicht befriedigend. 
In der Arbeit von SEYBOLD u. FÜssER ist der Begriff des Transpira- 
tionswiderstandes auch noch nicht klar herausgearbeitet, obwohl die 
dort angegebene Methode der Transpirationsbestimmung dazu die Mög- 
lichkeit gibt. 
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Geht man von der Formel 3 aus: 
x F:t „Pı—Pa | 
V=k n de: ox 


so kann man schreiben, wenn A die absorbierte Wassermenge ist: 


BZ Pa. 
A-K=k. A es 


Die linke Seite gibt dann die ds an, die absorbiert worden wäre, 
wenn ?, gleich dem Sättigungsdruck an der Dampf abgebenden Fläche 
und p, der Dampfdruck über konzentrierter Schwefelsäure wären. K 
würde ein Korrektionsfaktor seirt, der sich aus den Versuchen von Sry- 
BOLD u. FÜssER bei richtiger Berechnung ergibt. Wir können nun 
schreiben: 

u gr =-W 
AE) F-k o 
2) 

Der Widerstand W ist das Verhältnis von Potentialdifferenz zu Dif- 
fusionsgeschwindigkeit ; er ist proportional der Länge der Diffusionsröhre, 
umgekehrt proportional der Fläche und dem Diffusionskoeffizienten, der 


sich als eine Größe analog der elektrischen Leitfähigkeit zeigt. + wäre der 


spezifische Widerstand der Luft gegen die Wasserdampfdiffusion. Läßt 
man ein Blatt transpirieren, an Stelle der freien Wasserfläche, so erhält 
man eine geringere Menge absorbierten Wassers (V,). Man kann daraus 
schließen, daß an der Oberfläche des Blattes der Dampfdruck p, durch 
Wirkung eines Gesamtwiderstandes gegen die Wasserdiffusion innerhalb 
des Blattes verringert ist, dessen Mittelwert aus den absorbierten Mengen 
und dem hierzu gehörigen Korrektionsfaktor K, zu ermitteln ist. Der 
Transpirationswiderstand des Blattes ist hier als Gesamtwiderstand auf- 
zufassen wie der elektrische Widerstand eines Systems von neben- und 
hintereinander geschalteten Drähten von verschiedenen Einzelwider- 
ständen (vgl. SeyBoLD 1931). Diffusion von Wasserdampf in Gasen und 
flüssigem Wasser in flüssigen, kolloidalen und festen Medien spielt hierbei 
mit. Man wird sich zunächst wohl damit begnügen müssen, diesen Ge- 
samtwiderstand zu bestimmen und mit einem bekannten Widerstand zu 








vergleichen. 
Wir können setzen: 
nn A t (Pi — Po) +t (-—p)-t/ 1 1 
W=— EK? W + w= P.V,-K, 3 Wy= P vH, VE x) (4) 


et man den Druck in Atmosphären ausdrückt, so daß P = 1, so 

ist der Diffusionswiderstand der Röhre im Apparat von SEYBOLD u. 
Füsser — 6,8; sorgt man dafür, <i 2 = 0 ist, so ergibt sich 

= Py, 

Planta Bd. 16. 35a 
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Dieser Widerstand gibt nun ein sehr anschauliches V ergleichsmaB, wenn 
man sich vorstellt, daß er in einer Luftsäule über dem Blatte von gleicher 
Querschnittsfläche besteht. Wir können dann setzen: 

wu und l=w,-F-k 
und erhalten so die Länge der Luftsäule, deren Diffusionswiderstand dem 
des Blattes gleich ist. Dividiert man noch 
durch die Dicke des Blattes, so erhält man ein noch besseres Vergleichs- 
maß. 

Bei SEYBOLD u. FÜsser ist folgende Formel verwendet: 

4 = EPmax — Po) -# oder V,K,= k (pmax — Po) : t 2 
K-w w 

Dieser Transpirationswiderstand w enthalt den Diffusionswiderstand 
der Diffusionsréhre mit. Er gibt an, auf welchen Wert die maximale 
Potentialdifferenz erniedrigt ist, wenn man sie von der Blattfläche bis 


zum Absorbens mißt, während die Differenz (p,,..— 2) — (ee) 


eigentlich interessiert. Da man bei stetiger Diffusion annehmen muß, daß 
deren Geschwindigkeit im Blatt senkrecht zur Blattfläche im Mittel 
gleich der in der Diffusionsröhre ist, und, da der Blattwiderstand senk- 
recht zur Fläche proportional der Potentialdifferenz vom Blattinnern 
bis zu dieser, derjenige der Diffusionsröhre proportional der Potential- 
differenz von Blatt zu Absorbens angenommen werden kann, so ergibt 
sich die Beziehung des Gesamtwiderstandes des Blattes zu dem Wider- 
stand w von SEYBOLD u. FÜSSER aus folgendem: 
Pmax — po — Pr — Po 
Wp = =w-l. 
Pmax — Po 
w 


Nach SEYBOLD u. FÜssER würde sich also ergeben: 
_k (pmax — Po) -t _ 
Renny TE, = 
Nach meiner Berechnung ergab sich: 
t -t 
= Pa = pe _ (eus - = fe: fir P= 1. 

Die Verschiedenheit der Formein erklart sich nach obigem daraus, daB 
SEYBOLD u. FÜsser willkürlich außer dem Diffusionskoeffizienten, der 
in die Formel nicht hineingehört, die übrigen Komponenten des Diffu- 
sionswiderstandes der Diffusionsröhre gewissermaßen gleich 1 gesetzt 
haben, d.h. !, F sind weggelassen. Das zweite Glied der Gleichung wird 
damit gleich 1. 
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Die vorliegenden Ausführungen sollen einer Klärung und strengeren 
Fassung einiger zur physikalischen Transpirationsanalyse notwendigen 
Begriffe dienen. Wenn ich dabei an Einzelheiten der Arbeit von SEYBOLD 
u. Füsser Kritik geübt habe, so glaube ich doch, daß deren Methode bei 
einigen Abänderungen zur Bestimmung des Transpirationswiderstandes 
geeignet ist. Im übrigen bin ich mit SEYBOLD eines Sinnes insofern, als 
ich wie er die strenge physikalische Analyse des Transpirationsvorganges 
als eine notwendige Voraussetzung ansehe zum Verständnis derin ihn 
mit hineinspielenden physiologischen Vorgänge. 
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BLUTENOKOLOGISCHE UNTERSUCHUNGEN MIT HUMMELN. 
IV. DER DUFT ALS CHEMISCHER NAHFAKTOR BEI DUFTENDEN 
UND „DUFTLOSEN“ BLÜTEN. 


Von 
Hans KUGLER 
(Dresden). 
Mit 9 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 10. Februar 1932.) 


1. Einführung und Methode. 

In einer früheren Veröffentlichung (KusLer 1932) konnte gezeigt 
werden, daß sich Hummeln beim Anflug auf Duft-Farbe- Objekte 
nach der Farbe, beim Besuch, also unmittelbar vor dem Ziel, nach dem 
gewohnten Duft richten. Diese Ergebnisse sind aus zahlreichen Einzel- 
untersuchungen, die aus versuchstechnischen Gründen mit Papier- 
modellen durchgeführt wurden, gewonnen. 

Der erste Teil der vorliegenden Arbeit soll die Übertragbarkeit dieser 
Ergebnisse auf das Verhalten der Tiere echten Blüten gegenüber prüfen. 
Diese Fragestellung liegt der Versuchsreihe mit den Blüten von Lathyrus 
odoratus zugrunde. Außerdem sollen — und das ist die Hauptaufgabe — 
die Verhältnisse bei den sogenannten ,,duftlosen“ Hummelblumen, die 
doch den größten Teil dieser Blumenklasse ausmachen, klargelegt wer- 
den. Es steht hier zur Frage, ob die Nahanlockung auch durch einen 
Duftstoff oder durch optische Faktoren, wie Gestalt, Zeichnung, Tiefen- 
wirkung u. a. erfolgt. Als Vertreter solcher ‚‚duftloser‘‘ Blüten habe ich 
Lycium halimifolium Mizz., Echium vulgare L. und Linaria vulgaris 
MILLER gewählt. 

Die Untersuchungsmethode war im wesentlichen die gleiche, wie bei 
der letzten Veröffentlichung, weshalb ich hier nicht näher darauf ein- 
zugehen brauche. Die zur Untersuchung bestimmten Blüten oder 
Pflanzenteile befestigte ich auf dem früher schon genannten Versuchs- 
brettchen, das auch diesmal wieder jedesmal mit frischem, weißem 
Schreibpapier überzogen wurde. ._ Zwischen den einzelnen Versuchen 
wurden die Tiere ein- oder zweimal auf der betreffenden Dressurpflanze 
mit Zuckerwasser gefüttert. 


2. Der Duft von Lathyrus odoratus L. 
Die Blüten dieser Papilionacee sind bekanntlich durch einen ziemlich 
intensiven Wohlgeruch ausgezeichnet, der zusammen mit den lebhaften 
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Farben zur starken Verbreitung dieser Pflanze als Schnittblume ge- 
führt hat. 

Ihrer Bestäubungseinrichtung nach läßt sich Lathyrus odoratus dem 
Griffelbürstentyp zuteilen. Vor der vollständigen Entfaltung von Fahne 
und Flügeln entleeren die Staubbeutel der 10 Staubblätter (A 9-H1) 
ihren Pollen in den vorderen Teil des Schiffchens. Hier belädt sich damit 
das unterhalb der Narbe befindliche Griffelende, das auf seiner Innen- 
seite mit nach oben gerichteten Haaren, der ,,Griffelbiirste‘‘ versehen ist. 
Durch eine Drehung des Griffels in der asymmetrischen Blüte kommt 
diese Bürste (von oben betrachtet) nach links zu liegen. Die beiden 
Flügel berühren sich mit ihrem oberen Rande und überdecken so dach- 
artig das Schiffchen. Ein Längswulst, der sich am Grunde jedes Flügels 
vorfindet, greift in eine entsprechende Vertiefung des Schiffchens ein 
und koppelt so die beiderlei Gebilde fest zusammen. Der Nektar, der 





morphol. Oberseite 


morphol. Unterseite 





Abb. 1. Lathyrus odoratus, Flügelquerschnitt. 


deutlich süßen Geschmack besitzt, wird am Grunde der Staubblattröhre 
abgeschieden. Durch den Spalt, den die nach oben offene Staubblatt- 
röhre zeigt, können langrüsselige Apiden, wie Hummeln, ihren Rüssel 
in die Röhre zum Nektar strecken. Die Tiere nehmen dabei hauptsäch- 
lich auf den beiden Flügeln Platz. Mit den Vorderbeinen krallen sie sich 
am Grunde der Flügel auf deren Außenseite ein. Papillen oder längere 
Haare, die ein derartiges Festhalten erleichtern könnten, fehlen (Abb. 1). 
Die Epidermis ist verstärkt, aber vollständig eben. Mit der Stellung 
der beiden Flügel, die dem Schiffchen eng anliegen, mag es zusammen- 
hängen, daß sie am Grunde einen schwachen, aber deutlich invers- 
dorsiventralen Aufbau zeigen. Die nach außen gelagerte Epidermis der 
morphologischen Unterseite ist viel stärker entwickelt, als die der mor- 
phologischen Oberseite. An den Flügelrändern geht im Zusammenhang 
mit ihrer Ablösung vom Schiffehen die dorsiventrale Struktur in eine 
äquifaciale über. Durch das Körpergewicht und die Bewegungen drücken 
die Tiere’ die beiden Flügel samt dem damit gekoppelten Schiffchen 
herab. Da aber die Staubblattröhre mit dem eingeschlossenen Griffel 
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weniger elastisch ist, springt diese aus dem Schiffchen aus. Dabei be- 
rührt das Griffelende mit Narbe und Bürste den Besucher und bewirkt 
so die Bestäubung. Die letztere wird durch die klebrige Beschaffenheit 
des Pollens, die ja für tierblütige Pflanzen charakteristisch ist, noch 
gefördert. Nach Aufhören des Druckes kehren die Flügel mit dem 
Schiffchen in ihre alte Lage zurück und schließen die Staubfaden- 
röhre mit dem Griffel wieder ein. Die Blüte kann weitere Besuche 
„empfangen“. 

Dieser Blütenmechanismus hat bei meinen Untersuchungen aller- 
dings sehr schlecht funktioniert. Ich verwendete eine sehr großblumige 
rotblühende Sorte, bei der der geringe Druck eines mittelgroßen Hummel- 
körpers zur Auslösung des Blütenmechanismusses nicht genügte. Auch 
machte das Auffinden des Nektars den Tieren große Schwierigkeiten. 
Es hat — ganz im Gegensatz zu radialen Blüten — lange gedauert, bis 
sich die Hummeln auf den Wickenblüten zurecht fanden, Tatsachen, die 
bei teleologischen Betrachtungen wohl zu erwägen sind. 

Die Untersuchung führte ich mit 16 Tieren, hauptsächlich Bombus 
agrorum und B. hortorum, durch. 10 der Tiere waren frisch eingefangen 
(auf Trifolium pratense!), 6 stammten aus Duftdressuren mit Nelkenöl. 
In der Zeit vom 17. mit 21. Juni erhielten die Tiere rote Lathyrus odora- 
tus-Blüten vorgesetzt. Da aber der natürliche ‚Honig‘ der Blüten für 
die vielen Tiere nicht ausreichte, gab ich noch auf die Staubblattröhre 
einen oder zwei Tropfen Zuckerwasser. Wie schon erwähnt, benahmen 
sich die Tiere den Blumen gegenüber höchst unbeholfen und konnten 
den Eingang nicht finden. So mußte ich ihnen dadurch nachhelfen, daß 
ich die Flügel entfernte und einzelne Zuckerwassertropfen auf die Außen- 
seite des Schiffchens und die Fahne brachte, die den Hummeln den Weg 
zum Eingang weisen sollten. Erst am 20. Juni konnten die Tiere mit den 
Blüten einigermaßen umgehen. Am 22. Juni prüfte ich nach einer Füt- 
terung (14.30 Uhr) zum ersten Male, ob sich die Tiere beim Besuche 
der Lathyrus-Blüten auch nach dem Dufte richteten. 


Versuch 1 (22. Juni 18.40—18.56 Uhr). 


Die Tiere erhielten drei Objekte vorgesetzt. Das eine davon (Nr. 1) war 
eine echte Lathyrus-Blüte, deren Duft aber durch einen Tropfen Benzaldehyd 
so entstellt wurde, daß für mich der Bittermandelgeruch den natürlichen Wohl- 
geruch vollständig übertönte. Als zweites Objekt diente eine echte unversehrte 
Blüte, als Nr. 3 ein Papiermodell ohne Blütenduft. Es war aus rotem Seiden- 
papier, dessen Farbwirkung so ziemlich der einer echten Blüte entsprach, in 
Form und Größe einer natürlichen Blume möglichst genau nachgebildet. Die 
echten Blüten enthielten ihre geringen Nektarmengen, Zuckerwasser war in 
keinem Objekt vorhanden. 
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Protokoll: 
1 2 3 
echte B. echte B. Papierm. 
B.ald.D. Lath.D. — 
Bes.m.Sa.: 0 11 0 
Bes.o.Sa. : 1 0 5 


Bes.m.Sa. = Besuche mit Saugakt; Bes.o.Sa. = Besuche ohne Saugakt. 


Ergebnis: Das Protokoll zeigt eindeutig, daß Saugakte nur auf der echten 
Blüte mit ihrem natürlichen Duft vollzogen wurden. Eine verhältnismäßig 
starke Beachtung fand auch das Papiermodell. 


Aus dem Versuch einen Schluß auf die Bedeutung des Duftes zu 
ziehen, wäre zu früh; denn ein Papiermodell unterscheidet sich von 
einer Blüte in mehr Faktoren als dem Duft! Vor allem wäre hier die 
verschiedenartige Oberfläche zu nennen. Die Papieroberfläche ist sehr 
glatt, die Tiere finden keinen Halt und gleiten dauernd aus. Dieser 
Unterschied könnte optisch erkannt werden und so die Tiere vom Be- 
such und, wenn dieser schon vollzogen ist, wenigstens vom Saugen ab- 
"halten. 

Um diese Frage zur Entscheidung zu bringen, versuchte ich meinen 
Papierblüten den natürlichen Lathyrus-Duft zu verleihen, um an solchen 
Modellen das Verhalten der Hummeln zu prüfen. Zunächst suchte ich 
dies dadurch zu erreichen, daß ich die ‚„Blütenblätter‘‘ meiner ‚Modelle 
mehrere Stunden zwischen echte Kronblätter preßte. Dadurch kamen 
die Papierblüten auch zu einem allerdings ziemlich schwachen Duft, 
der vor allem sehr rasch nachließ. Das Ergebnis, das ich mit dieser 
Methode erzielte, zeigt Versuch 2, dem am 23. Juni 13.00—13.15 Uhr 
eine Fütterung vorausging. 


Versuch 2 (23. Juni, 20.00—20.22 Uhr). 


Siehe den obigen Text. Der Duft war bei Versuchsschluß nicht mehr fest- 
zustellen. 


Protokoll: 
1 2 3 
Papierm. Papierm. echte B. 
— Lath.D. Lath.D. 
Bes.m.Sa.: 0 1 13 
Bes.o.Sa.: 5 20 11 


Ergebnis: Die Papierblüte mit dem schwachen Duft erhielt eine erstaunlich 
große Anzahl von Besuchen ohne Saugakte. Zum Saugakt selbst fehlte offenbar 
noch ein Faktor, sei es nur eine entsprechende Duftintensität oder ein anderes 
eventuell optisches Moment. 

Nunmehr benutzte ich eine echte Lathyrus-Blüte, wickelte sie aber 
in das oben schon genannte rote Seidenpapier so ein, daß die Form 
wenigstens in den Grundzügen erhalten blieb. Dem Objekt entströmte 
ein intensiver Duft, doch war nirgends ein freies Kronblatt zu sehen. 
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Das Aussehen war also beträchtlich verändert, der Duft war geblieben. 
Ein derartiges Objekt erhielten die Tiere nach einer Fütterung (24. Juni 
11 Uhr) im folgenden Versuch vorgesetzt. 
Versuch 3 (24. Juni). 
Von den drei Objekten, die den Tieren dargeboten wurden, war Nr. 1 eine 


rote Papierblüte ohne Duft, Nr. 2 eine echte Blüte und Nr. 3 eine in der oben 
beschriebenen Weise in rotes Seidenpapier gehüllte echte Blüte. 


Protokoll: 13.20—13.37 Uhr. 
1 


2 3 
Papierb. echte B. Verhüllt.B. 
ohneD. mit D. mit D. 
Bes.m.Sa.: 0 3 2 
Bes.o.Sa.: 0 9 11 


Protokoll: 19.03—19.13 Uhr. 
Die Papierblüte von Nr. 1 wurde durch eine neue ersetzt. 


1 2 3 
Papierb. echte B. Verhüllt.B. 
ohne D. mit D. mit D. 
Bes.m.Sa.: 0 3 5 
Bes.o.Sa.: 1 4 4 


Der Versuch mußte abgebrochen werden, da zwei Tiere die Papierumhül- 


lungen von Nr. 3 wegrissen. 
Ergebnis: Der Versuch zeigt sehr deutlich, daß zum Blütenbesuch, und 
allem 


vor zum Saugakt, der betreffende Duft unbedingt nötig ist, während das 
optische Bild ruhig von dem gewohnten Eindruck innerhalb gewisser Grenzen 
Am folgenden Tage gelang es, auch den reinen Papiermodellen die 
Besuche der Tiere dadurch zu verschaffen, daß sie einen intensiven Lathy- 
rus-Duft erhielten. Dies erreichte ich durch Zugabe von etwas Lathyrus- 
Duftvaseline, von der schon früher (KuGLER 1932) die Rede war, und 
die ich nach folgender Methode herstellte. Mehrere Blüten wurden 
etwa eine halbe Stunde in geschmolzener weißer Vaseline bei 60—70° 
auf dem Wasserbad erhitzt. Die erkaltete Vaseline wurde mit Alkohol 
ausgezogen, der Rückstand, der einen ziemlich intensiven Lathyrus-Duft 
aufwies, als die oben bezeichnete Lathyrus-Duftvaseline benutzt. 


Versuch 4 (25. Juni, 20.20—20.36 Uhr). 
Drei Objekte wurden den Tieren geboten, eine Papierblüte mit etwas Duft- 
vaseline, die den Besuchern unsichtbar aufgetragen war, eine echte Blüte und 
eine Papierblüte, die etwas reine Vaseline zur Kontrolle erhalten hatte. 


Protokoll: 


| 


1 N. 3 

Papierb. echte B. Papierb. 

mitD. mit D. ohne D. 
Bes.m.Sa.: 0 1 0 
Bes.o.Sa. : 12 11 3 


En a 
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Ergebnis: Es fällt vor allem auf, daß die Tiere zwar 27 Besuche, aber nur 
einen Saugakt ausführten. Woran dies lag, konnte nicht sicher ermittelt werden. 
Doch zeigen die Besuchsziffern deutlich, daß die Tiere die Papierblüte mit Duft 
der echten gleich achteten in lebhaftem Gegensatz zur duftlosen Papierblüte. 

Mit-diesen Versuchen ist der einwandfreie Nachweis gebracht, daß 
die Nahanlockung der von Ferne her durch die Farbe geführten Hummeln 
durch den Blumenduft erfolgt, und daß dieser stärker auf die Tiere wirkt 
als das optische Nahbild. 


8. Der Duft ,,duftloser“ Blüten, 


Die vorhergehende Untersuchung hat im Grunde nichts Neues ge- 
bracht. Sie sollte nur die Übertragbarkeit der an vereinfachten Modellen 
gewonnenen Ergebnisse (KUGLER 1932) auf natürliche Blüten beweisen. 

Von größerem Interesse schien mir eine Analyse der Verhältnisse 
bei den ,,duftlosen“‘ Blumen zu sein. Ein stärkerer Blütenduft ist unter 
den Hymenopterenblumen nicht zu häufig. Unter 212 Pflanzen, für 
die Knura (1897) erfolgreichen Besuch durch Hymenopteren (Honig- 
biene, Hummeln u. a.) angibt, sind nur 35, das sind 16,5% mit Duft 
ausgestattet, 177 (83,5%) duftlos, und unter 110 eigentlichen Hummel- 
blumen weisen nur 14, das sind 12,7% einen Duftstoff auf, 96 (87,3% ) 
sind ohne stärkeren Geruch. Der Begriff ‚‚duftlos‘ ist hier im üblichen 
Sprachgebrauch aufgefaßt und bedeutet genauer gefaßt: Blüten mit 
sehr schwachem und nur schwer wahrnehmbarem Geruche; denn jede 
Blüte, wie überhaupt jeder Pflanzenteil hat einen erkennbaren, mehr 
oder minder deutlichen ‚„Duft‘‘, wenn wir auch gewohnt sind, ihn als 
duftlos‘ zu bezeichnen. 

So ergibt sich die Frage, ob bei solchen ,,duftlosen“ Blüten die in 
nächste Nähe gelangten Hummeln auch durch den hier allerdings sehr 
schwachen Duft zum Besuche bewegt werden, oder ob hier vielleicht 
andere, z. B. optische Momente den Ausschlag geben. Zu ihrer Lösung 
habe ich die Nahanlockung der Hummeln bei Lycium halimifolium MiıLı., 
Echium vulgare L. und Linaria vulgaris MILLER analysiert. 


a) Lycium halimifolium Mill. 

Die Blüten stehen an den hängenden Zweigen in größerer Anzahl. 
Der zweilippige grüne Kelch umschließt den unteren Teil der Kronröhre, 
die nach oben trichterartig in die fünf freien, ausgebreiteten Lappen 
übergeht. Staubblätter und Griffel überragen die Röhre um ein Bedeuten- 
des. Die Krone ist auf ihrer Innenseite violettpurpurn gefärbt, auf der 
Außenseite ist sie bedeutend heller und geht ins Farblose über. Die obere 
Epidermis enthält Anthocyan, während die untere frei davon ist. Die 
Epidermiszellen der Oberseite weisen auch Papillen auf. Doch werden 
diese den Tieren das Festhalten wenig erleichtern, da die Hummeln 
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beim Besuche die Kronblätter so umklammern, daß sie diese haupt- 
sächlich von unten berühren. Die untere Epidermis ist aber frei von 
Papillen. Auf der Oberseite der freien Kronblatteile verlaufen nach dem 
Schlunde zu dunkelviolett bis schwarz gefärbte Adern, die bei KNUTH 
(1887) als Saftmale bezeichnet werden. Für sie gelten die grundsätzlichen 
Ausführungen, die früher (KucLer 1930) über Saftmale an radiären 
Blüten gemacht worden sind. Damals konnte gezeigt werden, daß 
Hummeln an radiären Blütenmodellen den Rüssel stets nach dem Zen- 
trum hin strecken, ganz gleichgültig, ob ein Saftmal vorhanden ist oder 
nicht. Die Kronröhre wird an der Stelle, an der sie sich trichterartig 
verbreitert, durch Haarbüschel, die sowohl den Filamenten als auch der 
Röhre selbst entspringen, nach außen abgeschlossen. Ob dieser Ver- 
schluß, wie die ältere Literatur annimmt, eine öko- 
logische Bedeutung hat, mag noch dahin gestellt 
bleiben. Der Nektar wird vom Fruchtknoten in 
sehr reichlichem Maße abgesondert. Ich fand eine 
Blüte, bei der nicht nur die ganze Kronröhre damit 
gefüllt war, sondern ein Tropfen sogar noch darüber 
herausragte. 

Lycium halimifolium wurde an den Hecken, die 
mir das Material zu meinen Untersuchungen lie- 
ferten, außer von einigen Honigbienen, vornehm- 
lich von Hummeln (besonders B. agrorum und B. 
hortorum) besucht. Die Tiere waren dort ,,blumen- 
stet“. Solche an die Versuchspflanze bereits ge- 

Abb.2. Lycium halimi- bundenen Tiere fing ich ein (etwa 15—20) und 

Polti, Bin brachte sie zunächst mit Lycium-Blüten zusammen 

in den Versuchskasten, um sie dort einzugewöhnen (18. August). Um 

die Blüten ertragsreicher zu gestalten, füllte ich ihre Kronröhren noch 
mittels einer Kapillarpipette mit Zuckerwasser. 

Da die Lycium-Blüten einen äußerst schwachen Geruch aufweisen, 
nahm ich an, daß bei ihnen das optische Bild allein den Tieren zum Be- 
suche genüge und hoffte, diese Frage mit Blütenmodellen aus Papier zu 
lösen. Diese Objekte waren fünfstrahlige Sterne von etwa 18mm Durch- 
messer aus Farbpapieren, durch deren Mitte sechs weiße Leinenfäden 
ragten, die Staubblätter und Griffel vortäuschen sollten. 





In 
Versuch 5 (19. August, 17.30—17.37 Uhr) 
setzte ich den Tieren zwischen etwas natürlichem Lycium-Laubwerk fünf Ob- 
jekte vor. Drei davon waren echte Lycium-Blüten (Nr. 2, 4 und 5) und zwei 
Modelle (Nr. 1 und 3). Nr. 1 hatte eine Krone aus Heringpapier Nr. 14 (violett) 
und Nr. 3 aus Heringpapier Nr. 16 (lila). Die letzte vorhergehende Fütterung 
fand um 15.00 Uhr statt. Bei Versuchen erhielten die Blüten kein Zuckerwasser. 














Blütenökologische Untersuchungen mit Hummeln. IV. 


Protokoll: 
1 2 3 4 5 
HP14 echte B. HP16 echte B. echte B. 
Bes,m.Sa.: 0 12 0 7 3 
Bes.o.Sa.: 5 0 0 0 0 


Ergebnis: Die Tiere unterschieden die Papierblüten von den echten mit 
größtmöglicher Sicherheit. 

Dieser Befund konnte sowohl in der optischen, wie auch in der che- 
mischen (Duft!) Verschiedenheit meiner Modelle von den echten Blüten 
begründet liegen. Da eine wesentliche Verbesserung des optischen 
"Bildes nicht im Kreise der Möglichkeit stand, versuchte ich den Papier- 
modellen den schwachen Duft der Lycium-Blüten zu geben. Dieses 
Unterfangen war jedoch hier technisch viel schwieriger durchzuführen, 
als bei Lathyrus odoratus mit seinem intensiven Geruch. Bekanntlich 
besitzt Paraffinöl die Eigenschaft, Duftstoffe leicht anzunehmen. Ich 
legte eine größere Anzahl von Lycium-Blüten in diese Flüssigkeit. Nach 
einigen Tagen konnte man an dem Paraffinöl einen äußerst schwachen, 
für mich an der Grenze der Wahrnehmbarkeit liegenden Geruch nach 
den Blüten feststellen. Mit solchem ‚Duftparaffinöl‘ wurden nunmehr 
die beschriebenen Papiermodelle (diesmal aus Heringpapier Nr. 15) ge- 
tränkt und neben anderen mit reinem Paraffinöl getränkten Modellen 
dargeboten. Die Tiere kümmerten sich sehr wenig um die Duftmodelle, 
an denen ich selbst allerdings auch kaum einen deutlichen Lycium-Geruch 
feststellen konnte. In einem anderen Versuche fiel das Ergebnis für das 
‚Duftparaffinöl. etwas günstiger aus, weshalb ich auch das Protokoll 
dazu wiedergeben will. 


Versuch 6 (21. August, 19.31—19.41 Uhr). 

Diesmal waren sechs Objekte vorhanden, zwei echte und vier Papierblüten. 
Die letzteren waren aus Seidenpapier, dessen Farbe mit der von Heringpapier 
Nr. 15 sehr gut übereinstimmte, in der bekannten Weise verfertigt. Zwei der 
Papiermodelle erhielten einen Tropfen „Duftparaffinöl“, zwei reines Paraffinöl. 

Protokoll: 

1 2 er 4 5 6 
Papierb. Papierb. echteB. Papierb. echteB. Papierb. 
ohne D. mit D. mit D. ohne D. mit D. mit D. 
Bes.m.Sa.: 0 1 18 0 25 2 
Bes.o.Sa. : 1 5 ae 2 3 7 

Ergebnis: Der Versuch zeigt wieder deutlich die Bevorzugung der echten 
Blüten den Papiermodellen gegenüber. Doch scheinen auch die Papiermodelle 
mit Duft den beiden anderen im Vorteil zu sein; denn auf die beiden Duft- 
modelle entfielen insgesamt 15 Besuche, darunter drei Saugakte, auf die duft- 
losen Objekte nur drei Besuche ohne Saugakt. Das Ergebnis scheint mir schon 
jenseits der Fehlerquelle zu liegen und für eine Beteiligung des Duftes zu sprechen. 


Ein ähnliches Ergebnis erhielt ich auch bei Versuchen mit einer 
Lycium-Duftvaseline, die ich nach derselben Methode wie die Lathyrus- 
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Duftvaseline hergestellt hatte. Auf 2 Papierblüten mit Duftvaseline 
erfolgten 21 Besuche mit 4 Saugakten, auf 2 Papierblüten mit reiner 
Vaseline nur 11 Besuche ohne Saugakt. 

Nachdem diese Versuche nicht besonders beweisend ausgefallen 
sind, wandte ich mich derselben Methode zu, die auch bei der Lathyrus- 
Versuchsreihe zum ersten Erfolg geführt hat, und verlieh den echten 
Blüten durch verschiedenartige Papierumhüllungen ein anderes, doch 
ungefähr gleichfarbiges Aussehen. 

Versuch 7 (22. August, 18.00—18.10 Uhr). 

Die Tiere erhielten fünf Objekte vorgesetzt, eine echte unversehrte Lycium- 
Blüte, zwei echte Blüten, deren Staubblätter an der Stelle, wo sie aus der Kron- 
röhre austreten, abgeschnitten waren und noch folgende zwei Modelle. Das 
eine (Nr. 2) war eine Lycium-Blüte, deren ausgebreiteter Kronteil in das ähnlich- 
farbige Seidenpapier vom Vortag eingeschlagen war. Durch eine Öffnung an 


der Vorderseite ragten die Staubblätter 
ins Freie. Das ganze ,,Paket“ war 
sternförmig ausgeschnitten (siehe Ab- 
bild. 3a!). Der Blütenduft konnte durch 
das Loch an den Staubblättern und 
die Einschnitte am Rande entweichen. 
Das andere Objekt war eine Lycium- 
Blüte, deren Krone eine künstliche 


Krone aus dem obigen Seidenpapier so 

Abb. s. Zu Versuch 7. a Objekt Nr. vorgesetzt war, daß die Staubblatter 

a a BERG: durch eine Öffnung der künstlichen 

Krone hindurchragten und so zugleich die Papierkrone befestigten. Das Modell 

hatte den Nachteil, daß die Hummeln nach nicht allzulanger Zeit die vorgesetzte 

Papierkrone entfernten, nachdem sie vorher schon ständig mit dem Rüssel hinter 
die Krone getastet hatten (siehe Abb. 3b!). 
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Protokoll: 
1 2 3 4 5 
echte B. Paket echte B. echte B. echte B. 
ohne Stbl. mit B. m.Pap.Kr. ohneStbl. 
mit D. mit D. mit D. mit D. mit D. 
Bes.m.Sa.: 17 12 15 6 (19)1 31 
Bes.o.Sa. : 1 3 1 2 0 


Ergebnis: Der Versuch zeigt wieder sehr deutlich, daß die starke Veränderung 
des optischen Bildes der Blüten die Tiere wenig beeinträchtigte. Alle Modelle 
besaßen Duft und alle wurden stark besucht. Zu einem ganz ähnlichen Ergebnis 
führte auch der folgende Versuch. 


Versuch 8 (23. August, 12.09—12.18 Uhr). 

Von vier Objekten waren zwei echte Blüten, zwei Blütenpaketchen aber 
ohne hervorragende Staubblätter aus dem erwähnten Seidenpapier. Die Blüten- 
paketchen erhielten durch entsprechenden Zuschnitt das Aussehen eines Sternes 
(Abb. 4a und 4b!). Diese Einschnitte am Rande hatten zugleich die Aufgabe, 
den Duft nach außen ziehen zu lassen. Von vorne war an den Blütenpaketchen 


1 Die eingeklammerte Zahl bedeutet die Rüsselreaktionen, die die Tiere 
hinter der Papierkrone vollzogen. 
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nur das Seidenpapier und ein Stückchen Draht zu erkennen. Nur durch die seit- 
lichen Einschnitte konnte man die darunterliegenden Kronblätter in kleinen 
Ausschnitten sehen, ohne jedoch eine Vorstellung von ihrer Form zu erhalten. 
Diese Paketchen hatten in der Mitte eine ganz kleine Öffnung, um den Duft 
austreten zu lassen. Der gewohnte Blüteneingang fehlte ihnen ganz. Dies 
schien die Besucher auch zu verwirren. Ein Teil streckte den Rüssel auf der 
Mitte und versuchte hier vergebens 
einzudringen, ein anderer streckte 
den Rüssel in die Öffnungen am 
Rande, während ein dritter dauernd 
auf den Paketchen umhertastete, 
offenbar um den Eingang zu fin- 
den, aber den Rüssel nie streckte. 
Da sich im letzteren Falle die be- 
treffenden Tiere ebenfalls im Gegen- 





satz zu den kurzen Besuchen ohne x > 
. 4. pak von Versu , 
Saugakt länger mit den Blüten be- Oe aa Nr. Ty ‘Objekt Nr. Er ’ 


schäftigt haben, rechnete ich dieses 
Verhalten (als „Besuche mit Suchreaktionen‘‘ = Bes.m.Su. protokolliert) den 
Besuchen mit Saugakt gleich. 


Protokoll: 
1 2 3 4 
echte B. Paket m.B. echte B. Paket m.B. 
Bes.m.Sa.: 24 7 22 5 
Bes.m.Su.: 0 1 0 7 
Bes.o.Sa.: 6 9 5 10 


Ergebnis: Wenn auch die Besuche auf den echten Blüten stärker sind als 
auf den Modellen, so werden doch auch die letzteren von den Tieren günstig 
frequentiert. Dies läßt sich aber auf Grund der verschiedenartigen Versuche 
dieser Reihe nur so erklären, daß der den echten Blüten wie den Paketchen 
gemeinsame und so schwache Geruchstoff es ist, der die Tiere zum Besuche führt. 


Den endgültigen Beweis lieferten die beiden folgenden Versuche, in 
denen derartige Paketchen mit einer Blüte, also mit Duft, mit solchen 
ohne Blüte, also ohne Duft, konkurrierten. 





Abb.5. Versuch 9. Die Tiere besuchten die echte Blüte und die zwei von den Papiermodellen, 
die im Innern eine echte Blüte enthielten. (Erstes von links und zweites von rechts!) 
Versuch 9 (24. August, 21.17—21.28 Uhr). 

Eine echte Blüte und vier „Paketchen‘ wurden geboten. Von den letzteren 
enthielten zwei eine Lycium-Blüte, während zwei mit Papier gefüllt und damit 
also duftlos waren (siehe Abb. 5). 
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Protokoll: 
1 2 3 4 5 
Paket Paket echte B. Paket Paket 
mit B. ohne B. mit B. ohne B. 
mit D. ohne D. mit D. mit D. ohne D. 
Bes.m.Sa.: 11 0 40 15 0 
Bes.o.Sa.: 11 12 2 10 14 


Versuch 10 (25. August, 13.30—13.40 Uhr). 

Das Versuchsbrettchen wies fünf Objekte auf, eine Lycium-Blüte und vier 
Paketchen. Von den letzteren enthielten zwei (Nr.2 und 5) die Teile einer 
echten Blüte, während die beiden anderen (Nr. 1 und 4) mit gleichfarbigem 
Seidenpapier gefüllt waren. Die Paketchen waren allseitig verschlossen und 
zeigten nur vorne fünf Nadelstiche und auf einer Seite einen kleinen Einschnitt, 
um dem Duft den Durchtritt zu gestatten (Abb. 6). An den Paketchen mit 
einer eingeschlossenen Blüte war ein äußerst schwacher Lycium-Blütenduft 
festzustellen. 





Abb. 6. Zu Versuch 10. Auch hier wurden die echte Lycium-Blüte und die 2 duftenden 
Paketchen besucht (das erste von rechts und zweite von links!). 


Protokoll: 
1 2 3 4 5 
Paket Paket echte B Paket Paket 
ohne B. mit B. ohne B. mit B. 
ohne D. mit D. mit D. ohne D. mit D. 
Bes.m.Sa.: 0 8 36 0 4 
Bes.m.Su.: 0 5 0 0 4 
Bes.o.Sa.: 5 10 0 0 12 


Ergebnis: Versuch 9 und 10 zeigen eindeutig, daB sich die Tiere beim Be- 
suche der Blüten stark nach deren Duft richten, und daB Saugakte an Objekten 
ohne diesen Duft vollständig unterlassen werden. 


Damit kommen wir zu dem interessanten SchluB, daB bei den ge- 
wöhnlich als , duftlos‘‘ angesprochenen Blüten von Lycium halimifolium der 
geringe Duft, der den Blumen entstrômt, ein unerläßlicher Nahfaktor für 
die Besucher ist, und daß sein Fehlen die angekommenen Tiere vom Be- 
suche abhält. Wenn in den Versuchen die echten Blüten stärker frequen- 
tiert wurden als die ,,Blütenpaketchen‘‘, so mag das daran liegen, daß 
ihre optische Wirkung von der einer echten Blüte doch wesentlich ver- 








Blütenökologische Untersuchungen mit Hummeln. IV. 545 


schieden war, und man kann daraus schließen, daß den optischen Nah- 
faktoren doch nicht jede Bedeutung abzusprechen ist (siehe auch den 
fünften Abschnitt). 


b) Echium vulgare L. 

Die zu den weithin leuchtenden Blütenständen vereinigten Blüten 

sind typische ,,duftlose“ Hymenopterenblumen. Ein fünfzipfeliger, 
borstiger Kelch schließt die nach oben trichterförmig erweiterte Krone 
ein. Die Kronröhre erfährt an der Stelle ihrer Erweiterung einen Knick, 
der das Einführen eines Apidenrüssels etwas erleichtern mag, aber nicht 
etwa erst ermöglicht. Die Kronröhre ist an ihrem unteren Ende farblos, 
ihre trichterartige Erweiterung blau, während die Kronzipfel häufig in 
Purpur übergehen. Von letzteren ziehen purpurn gefärbte Adern nach 
dem Grunde, denen keine Bedeutung als Saftmal zukommt. Aus der 
Krone ragen vier Staubblätter und der Griffel weit 
heraus und werden von den Hummeln als Sitzge- 
legenheit benutzt, wobei auch die Bestäubung voll- 
zogen wird. Das obere Staubblatt erreicht nur etwa 
die Länge der Krone. Dies ist insofern noch be- 
merkenswert, als es sich gleich am Grunde der Röhre 
nach unten biegt und so den Zugang zum Honig, 
der unten im Tubus gespeichert wird, in eine rechte 
und linke Öffnung teilt (siehe Abb. 7). Die Fila- “20.7. Bchtum vulgare: 
mente sind purpurn gefärbt wie die Kronadern. 
In der Jugend sind auch alle später blau gefärbten Organe purpurn. 
Der Querschnitt durch ein bereits umgefärbtes Kronblatt zeigt, daß 
die Epidermis noch rotes Anthocyan enthält, während das Schwamm- 
parenchym mit blauem versehen ist. Um das Stranggewebe ist das 
Parenchym farblos, während die Epidermis die purpurne Farbe bei- 
behält. So kommt es, daß die Nerven rot erscheinen. Die Epidermis 
der Außenseite (= morphologische Unterseite) ist mit vielen Wandvor- 
sprüngen, die in das Lumen der Zelle gehen, versehen. Sie fehlen der 
Epidermis der Innenseite. Die Umfärbung der Krone hat keine ökologi- 
sche Bedeutung, wie schon Lupwie (1885) erkannt hat. Man trifft rote 
wie blaue Blüten, die im selben Entwicklungsstadium stehen. Auch 
kann man leicht beobachten, wie Hummeln unterschiedslos rote wie 
blaue Blüten besuchen. 

Die folgenden Versuche führte ich mit Tieren, die schon die Lycium- 
Untersuchungen hinter sich hatten, durch. Die Zahl der Versuchstiere 
betrug anfangs 12, sank aber auf 5 am Ende der Versuchsreihe, da 
einige Tiere durchbrannten und andere verendeten. In der Zeit vom 
27. August mit 30. August lernten sie die Echium-Blüten ausbeuten. 
Auch diese Blumen erhielten von mir noch einen oder zwei Zuckerwasser- 
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tropfen, um die Tiere sättigen zu können. Zwischen den einzelnen Ver- 
suchen wurden die Hautflügler, wie auch in allen anderen hier ange- 
führten Versuchsreihen stets auf den betreffenden Blüten gefüttert. Am 
1. September prüfte ich zum ersten Male, ob die Hummeln Echium- 
Blüten beim Besuche von ähnlich- 
farbigen Papiermodellen unterschei- 

den würden. 
Die Papiermodelle (Abb.8) waren 
den echten Blüten entsprechend 
Abb. 8. Modeli einer Blüte von Echium  trichterfürmig, ausgerandet und aus 
else tin innen Beiksnpagten. blauem Seidenpapier verfertigt, des- 
sen Farbton dem von Heringpapier Nr. 12 ziemlich nahe kam. Ein 
Kelch fehlte ihnen. An seiner Statt befand sich der Draht zur Befesti- 


gung. 
Versuch 11 (1. September, 14.05—14.16 Uhr). 
Die Tiere erhielten zwei echte Blüten (ohne Zuckerwasser!) und zwei blaue 
Papiermodelle (siehe oben!) vorgesetzt. 


Protokoll: 
1 2 3 4 
echte B. Papierm. echte B. Papierm. 
mit D. ohne D. mit D. ohne D. 
Bes.m.Sa.: 16 0 27 0 
Bes.o.Sa.: 2 9 0 7 


Ergebnis: Echte und Papierblüten wurden trotz starker Ähnlichkeit streng 
unterschieden. Es liegt nahe, ähnlich wie bei Lycium halimifolium, den Duft 
dafür verantwortlich zu machen. 


Eine endgültige Lösung dieser Frage soll der folgende Versuch 


bringen. 
Versuch 12 (1. September, 20.45—20.55 Uhr). 

Diesmal waren fünf Objekte auf dem Versuchsbrettchen, eine echte Echium- 
Blüte und vier Papiermodelle. Zwei dieser Modelle enthielten in ihrer Kron- 
röhre je eine zusammengepreßte Blüte, die nach außen durch das blaue Seiden- 
papier verdeckt war. Diese beiden Modelle mußten den Echium-Duft zeigen. 

Protokoll: 


1 2 3 4 5 
Papierm. Papierm. echte B. Papierm. Papierm. 
mit D. ohne D. mit D. mit D. ohne D. 
Bes.m.Sa.: 10 0 28 3 0 
Bes.o.Sa. : 8 7 0 8 8 


Ergebnis: Auf die beiden Papierbliiten ohne Duft entfiel kein einziger 
Saugakt, wahrend sich auf den beiden duftenden Papiermodellen 13 Saugreak- 
tionen abspielten. Diese Unterscheidung der beiden Modellarten durch die 
Hummeln läßt sich nur als Folge des schwachen Duftes der Echium-Blüten 
deuten, dessen Anwesenheit zum Saugakt nötig ist. 


Damit konnte gezeigt werden, daß auch bei den Blüten von Echium 
vulgare dem äußerst schwachen Duft eine ökologische Bedeutung zukommt. 
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Die Hummeln lassen sich erst durch diesen chemischen Reiz zum längeren 
Aufenthalt und zu ihren Saugb g wobei meistens erst die Be- 
stäubung vollzogen wird, auf den Blüten bestimmen. 





c) Linaria vulgaris Miller. 

Zur Wahl dieser Pflanze bestimmten mich hauptsächlich die Unter- 
suchungen KNoLLs (1926) über den Blumenbesuch des Taubenschwänz- 
chens. KNOLL hat darin die Wechselbeziehungen zwischen Macro- 
glossum und den Linaria-Blüten festgestellt. So war es von besonderem 
Interesse die Beziehungen derselben Pflanze anderen Tieren, und zwar 
besonders denen gegenüber kennen zu lernen, die bei uns in erster Linie 
als Bestäuber in Betracht kommen; denn die Ökologie einer Blüte läßt 
sich nur im Rahmen all der Wechselbeziehungen zu den verschiedenen 
Bestäubern verstehen. 

Da Knorr eine sehr eingehende Darstellung der Morphologie der 
Linaria-Blüten gegeben hat, kann ich mich mit diesem Hinweis auf seine 
Darstellung und besonders auch seine Abbildungen begnügen. 

Beim Blütenbesuch lassen sich die Hummeln auf der Unterlippe 
nieder, strecken Rüssel und Kopf in die Rachenöffnung, gelangen so zum 
Nektar und beladen die Oberseite ihres Kopfes bzw. Rückens mit Pollen 
oder geben den mitgebrachten Pollen an die Narben ab. Doch scheint 
diese komplizierte Blüteneinrichtung den Tieren große Schwierigkeiten 
zu bereiten. Meine Versuchstiere, die auf einer Lycium-Hecke gefangen 
waren, brauchten wenigstens sehr lange Zeit, bis sie mit den Blüten 
einigermaßen vertraut waren und das Zuckerwasser im Sporne finden 
konnten. Manche Hummeln machen hier ja bekanntlich kurzen Prozeß, 
beißen in den Sporn ein Loch und holen sich so den Nektar. Derartige 
Löcher werden dann auch von anderen Besuchern benutzt. Da diese 
Hummeln natürlich für die Bestäubung der Blüten bedeutungslos sind, 
hat sie die ältere Blütenbiologie des ,, Honigdiebstahls“ bezichtigt und, 
da sie in ihr teleologisches System nicht paBten, als ,,Dysteleologen‘ 
bezeichnet (v. BUTTEL-REEPEN, 1914). Ich habe an der Stelle, von der 
ich mir täglich das Material für meine Untersuchungen holte (Plauen- 
scher Grund bei Dresden), Hunderte von Blüten untersucht und fest- 
stellen können, daß sie fast alle angebissene Sporne besaßen. Selbst 
noch sehr kleine Knospen waren schon verletzt. Der Umstand machte 
sich für meine Versuche insofern unangenehm geltend, als ich den Tieren 
nicht wehren konnte, statt durch den ,,Rachen“, gleich durch das Loch 
im Sporn zum Honig bzw. Zuckerwasser, das zu dessen Vermehrung 
zugegeben war, zu dringen. Für die Untersuchung über die Bedeutung 
eines eventuellen Duftstoffes war dies Verhalten ja gleichgültig, weil 
es dabei nur darauf ankam, daß die Tiere die Linaria-Blüten von duft- 
losen Modellen wegkannten. Doch wollte ich erst noch die Wirkung des 
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Saftmalfleckens auf Hummeln studieren, worauf ich unter diesen Um- 
ständen allerdings verzichten mußte. 

Zur Prüfung der Wirkung des äußerst schwachen Blütenduftes ver- 
fertigte ich wieder Modelle aus Seidenpapier, deren Herstellung diesmal 
wesentlich schwieriger als in den vorhergehenden Fällen war (siehe 
Abb.9). Der Farbton des Seidenpapiers kam dem der echten Blüten 
sehr nahe (ungefähr wie Heringpapier Nr. 5). Als Saftmal diente ein viel 
satter gelbes Seidenpapier mit leichtem Einschlag ins Orange (am ehe- 
sten mit Heringpapier Nr. 4 zu vergleichen, aber satter). Wie auch alle 
anderen Modelle bestanden sie nur aus Seidenpapier und Eisendraht. 
In ihre ,,Kronréhre“, die nach oben durch das ‚Saftmal‘ geschlossen 





Abb.9. Linaria-Blüte und Linaria-Papiermodelle auf dem Versuchsbrettchen. 


war, konnte eine zusammengefaltete echte Blüte und dem Modell damit 
der Duft gegeben werden. 

Die Versuchsreihe wurde mit etwa 20 Tieren durchgeführt, die, wie 
schon erwähnt, auf Lycium halimifolium eingefangen waren (3. Sep- 
tember). Nachdem die Tiere allmählich mit den Linaria-Blüten ver- 
traut geworden waren, prüfte ich auf die Wirkung des schwachen Linaria- 


Duftes 
Versuch 13 (8. September, 14.45—14.52 Uhr). 


Die Tiere erhielten eine echte und vier Papierblüten vorgesetzt. Zwei von 
den Papierblüten wiesen im Innern eine echte Blüte und damit auch den 


entsprechenden Duft auf. 


Protokoll: 
1 2 3 4 5 
Papierm. Papierm. echte B. Papierm. Papierm. 
mit D. ohne D. mit D. mit D. ohne D. 
Bes.m.Sa. : 21 0 sehr 18 0 
Bes.m.Su.: 12 0 viele 11 1 
Bes.o.Sa.: 2 8 2 8 


is: Der Versuch zeigt wohl deutlich, daß auch hier der schwache 
Linariaduft zu längerem Besuche als Nahfaktor unbedingt notwendig ist. 


Diese drei Beispiele von Pflanzen mit äußerst schwach duftenden 
Blüten haben gezeigt, daß dieser schwache Geruch den besuchenden 
Hummeln ein unentbehrliches Merkzeichen ist. Ich glaube nicht zu weit 


a 
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zu gehen, wenn ich diese hier gewonnenen Ergebnisse erweitere und ganz 
allgemein annehme, daß für Hummelbesuch auch bei sogenannten ,,duft- 
losen‘‘ Blüten der Blütenduft der wichtigste Nahfaktor ist. 


4. Richten sich die Hummeln beim Besuche solcher schwach 
duftender Blüten nach einem ganz allgemeinen „Krautduft“ 
oder können sie noch spezifische Duftstoffe unterscheiden? 


Wenn wir z. B. die Blätter eines Baumes, die nicht gerade einen be- 
sonderen Duft besitzen, an die Nase halten, so können wir ohne weiteres 
einen „Krautduft‘, wie wir ihn nennen wollen, feststellen. Wenn wir 
andere ,,geruchlose“ Blatter oder Pflanzenteile in derselben Weise unter- 
suchen, so werden wir in vielen Fällen zum gleichen Ergebnis kommen. 
Bei beiden Prüfungen stellen wir einen ‚„Krautduft‘‘ fest, ohne daß wir 
diese Gerüche trotz der Verschiedenheit des Materials mit unserer un- 
geübten Nase unterscheiden könnten. In beiden Fällen riecht es nach 
„Blättern“. Bei den oben ausgeführten Untersuchungen kam mir der 
Gedanke, ob sich die Hummeln z. B. in Versuch 13 wirklich nach dem 
Linaria-Duft richteten, oder ob sie, unfähig, solch schwache Duftstoffe 
noch qualitativ zu erfassen, die Papierblüten nur, weil ihnen jeder 
„Krautduft‘ abging, nicht besuchten. Allerdings dürfen wir hier auch 
nicht vergessen, daß für das Geruchsorgan einer Hummel die physikali- 
schen Momente bei der Duftwahrnehmung, wie früher (KusLer 1932) 
näher ausgeführt worden ist, wesentlich andere sind, und daß für eine 
Hummel, gleiche Reizschwelle angenommen, ein Objekt noch deutlich 
duften kann, das unsere Nase kaum noch zu erregen vermag. 

Die Frage mußte auf experimentellem Wege entschieden werden. 


Versuch 14 (8. September, 20.37—20.50 Uhr). 

Es wurden fünf Objekte, eine echte und vier Papierblüten geboten. Zwei 
Papiermodelle enthielten eine Linaria-Blüte, eines ein Stück eines Blattes von 
Artemisia vulgaris und das vierte war leer. Die Blätter von Artemisia vulgaris 
haben für uns einen schwachen, aber gut erkennbaren Duft. 


Protokoll: 


1 2 3 4 5 

Papierm. Papierm. echte B. Papierm. Papierm. 

mit D. ohne D. mit D. mit D. m. Art.D 
Bes.m.Sa. : 3 0 viele 0 0 
Bes.m.Su. : 15 1 0 3 
Bes.o.Sa.: 20 6 17 18 


Ergebnis: Auffallend ist, daß Modell Nr. 4, eine Papierblüte mit Duft, so 
geringe Beachtung fand. Wahrscheinlich war der Duft der eingeschlossenen 
Linaria-Blüte zu schwach, um durchdringen zu können. Doch läßt sich die 
Frage heute nicht mehr entscheiden. Der Duft solcher „duftenden‘‘ Modelle 
war oft so schwach, daß ich ihn nicht mit Sicherheit erkennen konnte. Deutlich 
dagegen wurde das andere duftende Modell vom duftlosen unterschieden. Starkes 
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Interesse erregte auch das Papiermodell mit dem Artemisia vulgaris-Blatt, doch 
handelte es sich meist nur um ein oberflächliches und kurzes Betasten der 
Blüten (von den drei protokollierten Fällen abgesehen!). 
Versuch 15 (9. September). 

Von den vier Papierblüten, die neben einer echten aufgestellt waren, enthielt 
Nr. 2 eine echte Linaria-Blüte, Nr. 3 ein Stück eines Blattes von Linaria vulgaris, 
Nr. 5 einige Blüten von Ballota nigra f. ruderalis BRIQUET, und Nr. 1 war leer. 

Protokoll: 14.04—14.16 Uhr. 


1 2 3 4 5 

Papierm.  Papierm. Papierm. echte B. Papierm. 

ohne D. mit D. m.L.Blatt D. mit D. m. Ball. D. 
Bes.m.Sa.: 0 4 0 viele 0 
Bes.o.Sa. : 9 48 8 16 


Nach einigen Stunden wurden die gleichen Modelle mit neuen Pflanzen- 
teilen (frischer Duft) gefüllt und den Tieren erneut geboten. 

Protokoll: 21.20—21.36 Uhr. 

1 2 


3 4 5 
Bes.m.Sa.: 0 45 0 viele 0 
Bes.o.Sa. : 6 0 9 5 


Ergebnis: Sowohl der erste wie der zweite Teil des Versuches zeigt deut- 
lich, wie der Linaria-Blütenduft den anderen Pflanzenduftstoffen, so besonders 
auch dem Geruche der Blätter derselben Pflanze, vorgezogen wurde. 


Versuch 16 (10. September, 20.55—21.07 Uhr). 


Den Tieren standen nur vier Papiermodelle zur Wahl. Zwei davon ent- 
hielten eine Linaria-Blüte und die zwei anderen je ein Kronblatt einer wohl- 
riechenden Rosensorte. 


Protokoll: 
1 2 3 4 
Papierm. Papierm. Papierm. Papierm. 
Rosen D. Lin.D. Rosen D. Lin.D. 
Bes.m.Sa.: 0 4 0 29 
Bes.m.Su.: 0 13 0 6 
Bes.o.Sa.: 14 27 16 19 


Ergebnis: Auf die beiden Linaria-Duftmodelle entfielen 98 Besuche mit 
33 Saugakten, auf die zwei Rosenduftblüten dagegen nur 30 Besuche ohne 
irgendeinen Saugakt oder nur ein längeres Verweilen der Tiere auf den Modellen. 
Die deutliche qualitative Unterscheidung des schwachen Linaria-Duftes ist 
wieder klar ersichtlich. 


Versuch 17 (11. September, 20.54—21.07 Uhr). 
Zwei Papiermodelle mit Linaria-Blüten standen zwei solchen mit je einer 
Blüte von Lycium halimifolium gegenüber. 


Protokoll: 
1 2 3 4 
Papierm. Papierm. Papierm. Papierm. 
Lin.D. Lycium D. Lin.D. Lycium D. 
Bes.m.Sa. : 2 0 12 0 
Bes.m.Su. : 11 0 13 0 


Bes.o.Sa.: 19 17 26 12 
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Ergebnis: Die beiden Modelle mit Linaria-Duft erhielten 83 Besuche mit 
14 Saugreaktionen, die beiden mit Lycium-Blüten 29 kurze Besuche ohne irgend- 
welchen Saugversuch. Die Unterscheidung der beiden Modelle seitens der Tiere 
ist wohl einwandfrei. 


Versuch 18 (11. September, 15.15—15.26 Uhr). 
Zwei Modelle (Nr. 3 und 4) enthielten wieder Linaria-Blüten, die beiden 
anderen einige Blüten von Galeopsis pubescens Bess. 


Protokoli: 
1 2 3 4 
Papierm. Papierm. Papierm. Papierm. 
Galeops.D Galeops.D. Lin.D. Lin.D. 
Bes.m.Sa.: 0 0 16 30 
Bes.m.Su.: 2 3 30 19 
Bes.o.Sa. : 6 7 8 5 


Ergebnis: Die beiden Linaria-Duftmodelle zählten 108 Besuche mit 46 Saug- 
akten, die beiden Galeopsis-Duftmodelle nur 18 Besuche, aber ohne Saugakt. 


Die vorliegende Gegeniiberstellung des schwachen Duftes der Linaria- 
Bliiten und des Duftes vom Artemisia vulgaris-Blatt, von Ballota nigra- 
Blüten, vom Linaria-Blatt, von Rosenkronblättern, von Lycium halimi- 
folium-Blüten und von Galeopsis pubescens-Blüten hat gezeigt, daß die 
Hummeln den so schwachen Linariaduft noch qualitativ von den übrigen 
Duftstoffen unterscheiden können und sich beim Besuche der „nicht duften- 
den“ Blüten nicht nur ganz allgemein nach einem „Krautduft‘“ richten, 
sondern ihren spezifischen Blütenduft aufsuchen. 

Dieser Linaria-Duft wirkt auf die Hummeln sogar so stark, daß er 
als Nahfaktor die Wirkung der Dressurfarbe überdecken kann, wie aus 
der folgenden Untersuchung hervorgeht. 


Versuch 19 (13. September, 14.05—14.18 Uhr). 


Dabei erhielten die Tiere vier Papiermodelle, von denen zwei wie bisher 
gelb waren, zwei aber aus einem blauen Seidenpapier verfertigt waren. Ein 
gelbes Modell war leer, also duftlos, alle anderen enthielten eine Linaria-Blüte. 


Protokoll: 


1 2 3 4 
Papierm. Papierm. Papierm. Papierm. 
gelb blau gelb blau 
ohne D. mit D. mit D. mit D. 
Bes.m.Sa. : 0 4 13 19 
Bes.m.Su.: 0 21 18 16 
Bes.o.Sa. : 13 11 19 5 


Ergebnis: Der Linariaduft wirkt also so stark auf die Hummeln, daß er sie 
selbst zum Besuche andersfarbiger Blüten verführen kann. 


5. Ist der Duft der einzige wirksame Nahfaktor? 
Aus der vorliegenden Darstellung geht hervor, daß der gewohnte 
Duft einer Blüte für die Hummeln ein unerläßlicher Faktor für den end- 
gültigen Besuch ist. Man könnte daraus nun schließen, daß der Duft 
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zugleich der einzige Faktor ist, der für die Nahanlockung in Betracht 
käme. Doch glaube ich, daß diese Auffassung zu weit geht und dem 
viel komplizierter entfalteten Sinnesleben dieser Insekten zu wenig 
Rechnung trägt. Die angeführten Versuchsprotokolle zeigen ja auch, 
daß die natürlichen Blüten stets viel stärkeren Zustrom erfuhren als alle 
Modelle. Zum Teil mag dies sicher daran gelegen haben, daß die Duft- 
intensität von manchem Modell geringer war als die einer echten 
Blüte. Doch waren auch Fälle vorhanden, wo schon etwas ältere offene 
Blüten, deren Duft mir kaum bemerkbar war, Modellen, die junge, 
deutlich duftende Blüten enthielten, gegenüber gestellt waren. Auch 
in solchen Fällen blieb der Besuch der Modelle hinter dem der echten 
Bluten stark zurück. Allerdings könnte in diesen Versuchen durch den 
„Seidenpapiergeruch‘“ eine störende Duftkomponente mit im Spiel sein. 
Daß aber auch ein optisches Moment als Nahfaktor neben dem Duft 
eine große Rolle spielen kann, ersah ich aus Dressurversuchen von 
Hummeln mit den Blüten von Lathyrus odoratus. Um den Honig dieser 
Blüten zu vermehren, erhielt jede Blüte am Grunde des Schiffchens 
einen Zuckerwassertropfen aufgesetzt, der deutlich sichtbar war. Als 
ich diesen Tropfen einmal wegließ, fanden auf den Blüten zwar Besuche 
(12), aber kein einziger Saugakt statt. Darauf versah ich jede Blüte 
mit einem Tropfen Leitungswasser. Sofort setzten Saugversuche ein, 
und die Blumen erhielten auf 19 Besuche 9 Saugakte. Für diese Um- 
stimmung der Tiere kann ich keinen anderen Grund finden, als die 
Änderung des optischen Bildes der Blüte. Der Flüssigkeitstropfen löste 
durch seine optische Wirkung (im Versuch war es ja reines Leitungs- 
wasser!) die Rüsselreaktionen der Tiere aus. 

Dieses eine Beispiel sagt natürlich nicht allzuviel, aber es zeigt uns, 
daß wir auch bei der ‚„„Nahanlockung‘‘ neben dem Duft optische Faktoren 
nicht außer acht lassen dürfen. 


6. Hauptergebnisse. 

1. Versuche zeigten, daß der Blütenduft von Lathyrus odoratus für 
den Besuch durch Hummeln ein unersetzbarer Nahfaktor ist. 

2. Auch bei den sogenannten ,,duftlosen“ Blüten, wie Lycium halimi- 
folium, Echium vulgare und Linaria vulgaris orientieren sich Hummeln 
unmittelbar vor den Blüten nach dem äußerst schwachen Duft, der 
diesen Blumen entströmt. 

3. Der schwache Duft dieser ,,duftlosen‘‘ Blüten wird von den Tieren 
noch qualitativ von anderen derartigen Blumendüften unterschieden. 

4. Neben dem Dufte können auch noch optische Momente, die erst 
unmittelbar vor den Blüten auftauchen, für die ,,Nahanlockung“ in 
Betracht kommen. 
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ENTWICKLUNG UND BAU DES MÄNNLICHEN GAMETOPHYTEN 
BEI DEN ARTEN DER CONVOLVULACEEN-GATTUNG 
QUAMOCLIT. 

(BEISPIEL EINER FRÜHEN, NICHT HYBRIDEN STERILITÄT.) 
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W. FEDORTSCHUK 
(Moskau). 
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(Eingegangen am 15. Januar 1932.) 


In embryologischer Hinsicht sind die Vertreter der Convolvulaceen- 
Gattung Quamoclit fast noch gar nicht untersucht worden. In der Lite- 
ratur finde ich nur eine Angabe von YAMAHA (1926) über die Tetraden- 
bildung aus den Pollenmutterzellen. Nach der von diesem Verfasser 
vorgeschlagenen Klassifikation der Cytokinese verlaufen die der Tetra- 
denbildung vorangehenden Zellteilungen nach dem Typus der Mem- 
branleisten. 

In vorliegender Arbeit werden die Anlage, die Entwicklung und der 
Bau nur des männlichen Gametophyten behandelt. 

Während der Untersuchung stießen wir auf eine interessante Er- 
scheinung, wir beobachteten nämlich eine nichthybride Sterilität des 
sporogenen Gewebes. Da diese Erscheinung nur in frühen Entwicklungs- 
stadien vor der Reduktionsteilung beobachtet wurde, schien es uns 
zweckmäßig zu sein, unsere Beschreibung in drei Abschnitten nach den 
verschiedenen Entwicklungsstadien der Pollenmutterzellen zu geben: 

I. Anlage und Sterilisation der Zellen des sporogenen Gewebes. 
II. Entwicklung und Bau der Pollenkörner. 

III. Anlage und Verhalten der Tapetenzellen. 

Obwohl die Tapetenschicht nicht zum Bestandteil des männlichen 
Gametophyten gehört, nimmt sie doch regen Anteil in der Entwicklung 
der Pollenkörner, deswegen darf bei der Entwicklung des Pollens das 
Verhalten der Tapetenzellen nicht außer Acht gelassen werden. 

Die Sterilisation des sporogenen Gewebes selbst tritt hier nur als ein 
Spezialfall bei der allgemeinen Reduktion des sporogenen Gewebes dieser 
drei Arten auf. Der allgemeine Verlauf der Reduktion führt dazu, daß 
in einzelnen Pollensäcken sich nur eine Pollenmutterzelle entwickelt, aus 
der unter günstigen Bedingungen vier Pollenkörner gebildet werden. 

Erwägungen über die Ursachen dieser Erscheinungen werden später 
angeführt werden. 
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Material und Methode. 

Wir untersuchten folgende Quamoclit-Arten: Quamoclit coccinea 
MoEnc#, Q. hederaefolia L. und Q. vulgaris CHoısy. 

Um Material für unsere Untersuchung zu erhalten, haben wir in der 
Pflanzenschule des Tımırsasewschen Forschungsinstituts in Moskau 
Pflanzen aus Samen, die uns in liebenswürdiger Weise durch die Botani- 
schen Gärten Nantes und Lissabon zugeschickt worden waren, aufge- 
zogen. Die Pflanzen entwickelten sich gut, blühten reichlich und setzten 
reichlich Früchte an. 

Die Blütenknospen und einzelne-Antheren wurden mit zwei Fixier- 
mischungen fixiert: mit der Mischung von 8. G. NawAscHIN und mit der 
Mischung von Carnoy. In beiden Fällen gelang die Fixierung gut. 

Das fixierte Material wurde dann durch verschiedene Alkoholstufen 
in Chloroform überführt und in Paraffin eingebettet. Wir untersuchten 
Mikrotomschnitte von 5—15 u Dicke. Die Schnitte wurden mit Häma- 
toxylin nach HEIDENHAIN gefärbt und mit Methylorange in Nelkenöl 
nachgefärbt, auch verwendeten wir Hämatoxylin von DELAFIELD mit 
einer Nachfärbung mit 1% wässerigem Eosin. Die Präparate wurden in 
Kanadabalsam eingeschlossen. Alle Zeichnungen sind mit dem Zeichen- 
apparate von ABBE ausgeführt. 


I. Anlage und Sterilisation der Zellen des sporogenen Gewebes 
vor der Reduktionsteilung. 

Schon im Jahre 1873 zeigte WARMING, daß das sporogene Gewebe der 
Antheren aus der unter der Epidermis liegenden Zellenschicht entsteht. 
Durch Zellteilungen in dieser Schichte werden Zellen des sekundären 
Archespors angelegt. Diejenigen Zellen, durch welche das sekundäre 
Archespor abgesondert wird, wurden von WARMING als primäre Arche- 
sporialzellen bezeichnet. 

Bei der Anlage des sekundären Archespors wird entweder eine senk- 
rechte Zellenschicht oder eine einzige Zellreihe gebildet. Bevor diese 
Zellen zu Pollenmutterzellen werden, machen sie gewöhnlich somatische 
Teilungen durch, wodurch eine mehr oder weniger große Anzahl von 
Zellen gebildet wird. Diese Zellen gruppieren sich entweder schichten- 
weise, so daß zwei, drei und noch mehr Zellschichten entstehen, oder es 
wird eine dichte Zellenmasse aus zylindrischen Zellen gebildet. 

In einzelnen Fällen machen die sekundären Archesporialzellen keine 
somatischen Teilungen durch und bilden sich unmittelbar zu Pollen- 
mutterzellen um. In diesen Fällen bilden die Pollenmutterzellen eine 
einzige senkrechte Zellenschicht oder Zellreihe. 

Sowohl die Zahl als auch die Anordnung der sporogenen Zellen ist bei 
verschiedenen Arten, Gattungen und Familien verschieden. Bei der Hy- 
brydisation und auch im Fall von ungünstigen Außenbedingungen wird 
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die Zahl der sporogenen Zellen in den einzelnen Pollensäcken reduziert. 
Diese Reduktion der sporogenen Zellen kann hier auf dem Wege der 
Sterilisation erfolgen. 

Über die Art und Weise, wie die Sterilisation des sporogenen Gewebes 
bei Hybriden vor sich geht, und den Grad und Bedeutung derselben bei 
Hybriden berichten RENNER (1928) und OEHLKers (1930) ausführlich; 
ans interessiert hier mehr die nichthybride Sterilität. 

Die bisher bekannten Fälle der nichthybriden Sterilität im sporogenen 
Gewebe der Antheren sind in der Mehrzahl der Fälle auf ungünstige 
Außenbedingungen, hauptsächlich auf anormale Temperaturverhältnisse 
zurückzuführen. In der Literatur finden wir nur ein Beispiel einer nicht- 
hybriden Sterilität, die auf andere Ursachen zurückzuführen ist, nämlich 
die Sterilität des sporogenen Gewebes bei Lemna minor (CALDWELL 1898). 
Diese ist eine beständige Erscheinung und kann hier sogar als ein Organi- 
sationsmerkmal der Anthere betrachtet werden: das Aufplatzen der 
Anthere erfolgt an Stellen, wo gerade die sterilen Zellen zu liegen kom- 
men, diese letzteren entstehen an streng festgelegten Stellen. 

Die Sterilisation des sporogenen Gewebes kann bei der nichthybriden 
Sterilität auf verschiedenen Entwicklungsstadien der sporogenen Zellen 
erfolgen. Sie tritt schon im Moment der Anlage der sekundären Arche- 
sporialzellen oder erst in fast ausgereiften Pollenkörnern auf. 

Vorliegende Arbeit behandelt eingehend die Sterilisation des sporo- 
genen Gewebes in den Antheren von drei verschiedenen Quamoclit-Arten. 
Obwohl der Vorgang der Sterilisation des sporogenen Gewebes auf einem 
frühen Entwicklungsstadium des letzteren ausführlich von CALDWELL bei 
Lemna minor verfolgt wurde, halten wir es für angebracht, die an den 
Quamoclit-Arten gemachten Beobachtungen zu veröffentlichen, weil bei 
diesen Pflanzen der Sterilisationsvorgang einen von Lemna minor ab- 
weichenden Charakter aufweist. 

Die Sterilisation erfolgt bei den Quamoclit-Arten, wie das schon oben 
hervorgehoben wurde, nur auf frühen Entwicklungsstadien des sporo- 
genen Gewebes. Wir können hier drei Momente, in denen die Sterilisation 
zustande kommt, hervorheben: 

1. bei der Anlage der primären Archesporialzellen ; 

2. bei der Anlage der sekundären Archesporialzellen ; 

3. während der Entwicklung der sekundären Archesporialzellen. 

Bei der Anlage von primären Archesporialzellen ist die Zahl solcher 
Zellen verschieden, doch werden niemals mehr als sieben Primärzellen 
angelegt. Werden weniger als sieben primäre Archesporialzellen angelegt, 
so deutet das darauf hin, daß ein Teil der Zellen, die unter anderen Um- 
ständen sich zu Archesporialzellen entwickelt hätten, steril geblieben ist. 

Durch Teilung von primären Archesporialzellen entstehen sekundäre 
Archesporialzellen. Wir bemerken schon auf diesem Entwicklungssta- 
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dium des Archespors, daß ein Teil der primären Archesporialzellen be- 
deutend kleiner ist, als es normalerweise der Fall wäre. Das ist der zweite 
Moment im Sterilisationsvorgang bei den Arten von Quamoclit. 

Am anschaulichsten tritt die Sterilisation des sporogenen Gewebes in 
dem Moment auf, wenn die schon angelegten sekundären Archesporial- 
zellen in ihrer Entwicklung von den übrigen sporogenen Zellen zurück- 
bleiben und ein von diesen Zellen völlig abweichendes Verhalten auf- 
weisen. 

Alle diese Momente der Sterilisation werden weiter bei der Beschrei- 
bung der Entwicklung und des Baues des sporogenen Gewebes ausführ- 
licher behandelt. Auch werden im folgenden Abschnitt die Ursachen 
dieser Erscheinungen erwogen. 


Die Zellen des primären Archesporialgewebes werden auf einem sehr 
frühen Entwicklungsstadium der Antheren angelegt. Werden junge An- 
theren quer durchschnitten, so fällt in jeder der vier Antherenecken ge- 
wöhnlich eine Zelle der subepidermalen 
Schicht auf. Diese Zelle ist ihren Dimen- 
sionen nach etwas größer und enthält 
einen größeren Kern. Das sind primäre 
archesporiale Zellen der Anthere. Auf 
einem Längsschnitt durch die Antheren 
kann man wahrnehmen, daß die primären Abb. 1. 
Archesporialzellen in einer senkrechten 
Reihe angeordnet sind; diese Reihe be- 
steht aus einer verschiedenen Anzahl 
von Zellen, doch trifft man niemals 
mehr als sieben Zellen in einer solchen 
Reihe an. 

Nach einiger Zeit teilen sich die pri- 
mären Archesporialzellen in der Tangen- 
tialrichtung, und es entstehen infolge- 
dessen zwei Zellreihen (Abb. 1,2,3). Aus 
der äußeren Zellreihe, den sogenannten 
Parietalzellen, werden später die Schich- 








Abb. 2. 





ten des Pollensackes gebildet; aus der Abb. 3. 
inneren Zellreihe entsteht das sporogene Abb. 1-3. Quamoclit veigerie. Ling 
Gewebe des Pollensackes, und die Zel- "SO Ob D 


len dieser Reihe werden als sekundäre 
Archesporialzellen oder einfach als Archesporialzellen bezeichnet. 

Es muß hervorgehoben werden, daß die sekundären Archesporial- 
zellen nicht immer als eine senkrechte Zellenreihe angelegt werden. Wir 
haben beobachtet, daß solche Zellen auch als zwei senkrechte Reihen 
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angelegt werden können; in diesen Fällen werden aber auch die primären 
Archesporialzellen nicht in einer senkrechten Reihe gruppiert, und ihre 
Anordnung ist ebenfalls eine zweireihige. 

Eine solche Erscheinung ist oft in den Pollensäcken von Q. coccinea 
und äußerst selten bei den anderen von uns untersuchten Arten vorzu- 
finden. Doch möchten wir darauf hinweisen, daß die Anlage eines zwei- 
reihigen Archespors, dessen Archesporialzellen im ganzen Pollensacke 
eine zweireihige Anordnung beibehielten, von uns niemals beobachtet 
worden ist. In allen Fällen, wo eine zweireihige Anordnung der Arche- 
sporialzellen beobachtet wird, kann sie nur in einzelnen Partien des 
Pollensackes festgestellt werden, das übrige Archesporialgewebe ist ein- 
reihig. 

Weiter werden nur Fälle betrachtet, wo das Archesporialgewebe eine 
senkrechte Zellreihe bildet. Doch wollen wir hier die Gesamtzahl der 
Fälle von abnormen unterbrochenen zweireihigen Anordnungen der 
Archesporialzellen angeben. Aus den 150 von uns untersuchten Pollen- 
säcken von Q. hederaefolia konnten wir nur in einem Fall eine abnorme, 
unterbrochene zweireihige Anordnung der primären Arehesporialzellen 
beobachten. Von Q. vulgaris haben wir 155 Pollensäcke untersucht und 
in fünf Pollensäcken eine abnorme zweireihige Anordnung der Arche- 
sporialzellen vorgefunden. Aus den 144 bei Q. coccinea beobachteten 
Pollensäcken konnten 38 Pollensäcke mit abnormer unterbrochener 
zweireihiger Anordnung der Archesporialzellen festgestellt werden. 

Wir sehen also, daß, während bei Q. coccinea eine abnorme Anordnung 
der sporogenen Zellen eine verbreitete Erscheinung ist, bei den beiden 
anderen von uns untersuchten Arten Q. hederaefolia und Q. vulgaris 
solche Fälle äußerst selten vorkommen. 

Die Anzahl der sekundären Archesporialzellen ist in einer senkrechten 
Reihe verschieden. Bei Q. coccinea schwankt sie zwischen 7 und 2, bei 
Q. hederaefolia und Q. vulgaris zwischen 5 und 1. Einen Überblick über 
eben angelegte sekundäre Archesporialzellen gewinnen wir aus den 
Abb. 1, 2, 3; hier sind Längsschnitte durch einzelne Pollensäcke abge- 
bildet. 

Theoretisch kann eine jede der sekundären Archesporialzellen bei 
weiterer Entwicklung in eine Pollenmutterzelle verwandelt werden. Für 
jeden Varianten des Pollensackes mit 1, 2, 3, 4 usw. Archesporialzellen 
konnten wir in einem späteren Entwicklungsstadium des sporogenen Ge- 
webes Pollensäcke mit einer ebensolchen Zahl von Pollenmutterzellen 
nachweisen (Abb. 4—6, 7—-9, 10—11, 12—13). Das ist z. B. deutlich in 
Abb. 6, 9 und 11, in denen Schnitte durch Pollensäcke während des 
Synapsisstadiums der Kerne in sporogenen Zellen abgebildet sind, zu 

1 In diesen Zahlen sind nur die streng median geschnittenen Pollensäcke 
berücksichtigt. 
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Abb. 4. Abb. 5. Abb. 6. 


Abb. 4—6. Quamoclit vulgaris. Längsschnitte durch junge Pollensäcke mit einer sporogenen 
Zelle in verschiedenen Stadien ihrer Entwicklung. Vergr. 1/D. 





Abb. 7—9. Quamoclit vulgaris. Längsschnitte durch 
junge Pollensäcke mit zwei sporogenen Zellen in ver- 
schiedenen Stadien ihrer Entwicklung.‘ Vergr. 1/D. 





Abb. 7. Abb. 8. 





Abb. 10. Abb. 11. 


Abb. 10—11. Quamoclit vulgaris. Läogsschnitte durch junge Pollensäcke mit drei sporogenen 
Zellen in verschiedenen Stadien ihrer Entwicklung. Vergr. 1/D. 
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sehen!. In diesen Abbildungen ist eine verschiedene Zahl der Pollen- 
mutterzellen wahrzunehmen, und diese Zahl entspricht einer solchen der 
ebenangelegten sekundären Archesporialzellen. Bei einer genaueren Be- 
trachtung stellt es sich heraus, daß einige der sporogenen Zellen, bevor 
sie sich zu Pollenmutterzellen entwickeln, eine einfache somatische Tei- 
lung durchmachen. Das ist in den Fällen besonders gut zu beobachten, 
wo die Teilung der sporogenen Zellen parallel zur sporogenen Reihe 
erfolgt. Die Teilung kann in einer beliebigen sporogenen Zelle statt- 
finden, und eine beliebige Zahl von sporogenen Zellen kann eine Zell- 
teilung durchmachen. Doch haben wir niemals Fälle beobachtet, in 
denen sich alle Zellen der spo- 
rogenen Reihe teilten. Käme 
na à dies vor, so hätte es eine 
WI ununterbrochene zweireihige 

WA Anordnung von sporogenen 
4 Zellen zur Folge. Wir haben 


Abb 18 Guomectit culgeris, Lg dureh een aber stets, wie das schon an 
anderer Stelle hervorgehoben 


wurde, nur eine unterbrochene Anordnung der archesporialen Zellen 
beobachtet. 

Eine solche Anordnung der Zellen des sporogenen Gewebes ist infolge 
einer Teilung von Archesporialzellen auf einem sehr frühen Entwick- 
lungsstadium zustande ge- 
kommen und wird am häu- 
figsten. bei Q. coccinea ange- 
troffen; hier weist das spo- 
rogene Gewebe von fast 
22% der Pollensäcke eine 
=. Quamoclit ya eg u ne = solcheZellenanordnung auf. 

Bei den beiden anderen Ar- 
ten, Q. vulgaris und Q. hederaefolia, ist eine solche Anordnung eine 
seltene Erscheinung und kommt bei der ersten dieser beiden Arten in 
7,1% und bei der zweiten Art in 3,33% aller Fälle vor. 
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ı Für die Bestimmung der Endzahl der sporogenen Zellen im Pollensack 
wurden immer nur diejenigen Pollensäcke genommen, in denen die Kerne sich im 
Synapsisstadium befanden. Aus diesem Stadium konnte man schließen, daß die 
sporogenen Zellen hier schon als Pollenmutterzellen fungieren, und daß hier keine 
weiteren somatischen Zellenteilungen mehr statt finden werden. 

2 Eine regelmäßige unterbrochene zweireihige Anordnung deshalb, weil aus 
einer Teilung hervorgegangene Zellen regelmäßig nebeneinander zu liegen kom- 
men. Bei einer primären Anlage der Zellen in zwei Reihen kommt niemals eine 
solche regelmäßige Zellenanordnung zustande. Die Zellen sind in diesem Fall 
durcheinander gemischt, und deshalb nennen wir eine solche Zellenanordnung 
unregelmäßig-unterbrochen zweireihig. 








bei den Arten der Convolvulaceen-Gattung Quamoclit. 561 


Es kann hier die Frage gestellt werden, ob sich die Archesporialzellen 
immer nur in der Längsrichtung teilen, oder ob die Teilung vielleicht 
auch in der Querrichtung zur Pollensackachse stattfinden kann. 

Diese Frage ist schwerer zu lösen, als es bei der Längsteilung der sporo- 
genen Zellen der Fall war. 

Im ganzen von uns untersuchten Material konnten wir nur einmal 
eine Querteilung einer einzigen sporogenen Zelle beobachten. Die Teilung 
war schon fast beendet, und die Tochterkerne befanden sich im Stadium 
der Telophase. Zu dieser Zeit wurde im Phragmoplasten eine Zellwand 
angelegt, und nach ihrer Lage konnte die zukünftige Anordnung der 
Tochterzellen sicher beurteilt werden. Das war der einzige Fall, wo die 
sporogene Zelle quergeteilt wurde, und es konnte die oben aufgeworfene 
Frage über die Möglichkeit einer Querteilung der sporogenen Zellen auf 
Grund dieses einen Falles nicht beantwortet werden. Wir suchten diese 
Frage an Hand von Zahlen zu klären 

Es wurden 50 Pollensäcke von Q. hederaefolia im Stadium, wo die 
sekundären Archesporialzellen eben erst angelegt waren, genommen. Die 
Zellenzahl schwankte, wie darauf schon oben hingedeutet wurde, in ein- 
zelnen Pollensäcken zwischen 5 und 1. Wir rechneten aus, wieviel Vari- 
anten, d.h. Pollensäcke mit 1, 2, 3, 4 und 5 sekundären Archesporial- 
zellen in unseren 50 Pollensäcken vorkommen, und die Variantenzahl 
wurde in Prozenten ausgedrückt. 














Tabelle 1. 
Varianten . . . . . . . eo 2 | 3 4. de 18 
Variantenzahl . . ... io 8 15 21 | 5 
| 2% | 16% | 30% 42% | 10% 


Würden alle sekundären Archesporialzellen unmittelbar in Pollen- 
mutterzellen verwandelt, ohne vorher eine somatische Teilung in der 
Querrichtung zu erfahren, so hätte auch eine im späteren Entwicklungs- 
stadium vorgenommene Zählung der nun gebildeten Pollenmutterzellen 
dieselbe Variantenzahl, wie oben bereits für die Archesporialzellen der 
Pollensäcke festgestellt wurde, ergeben. 

Um diese Erwägungen nachzuprüfen, haben wir 100 Pollensäcke von 
Q. hederaefolia im Stadium der Pollenmutterzellenbildung untersucht und 
dabei folgende Verhältnisse festgestellt: 














Tabelle 2, 
Varianten. . . 1 2 3 4 5 6 
Variantenzabl . — 5 19 37 22 17 
0% | 5% 19% | 37% 22% | 17% 





Beim Vergleich der beiden Tabellen sehen wir, daß die Variantenzahl 
für Pollensäcke mit 1, 2, 3 und 4 Zellen in der zweiten Tabelle abnimmt, 
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doch steigt in ihr die Variantenzahl von fünfzelligen Pollensäcken an. 
Auch tritt in der Tabelle 2 eine neue Variation mit sechs Pollenmutter- 
zellen auf. Die ganze Variationsreihe hat eine Verschiebung von links 
nach rechts in das Gebiet der größeren Zahlen erfahren. 

Die Genauigkeit‘ dieser Berechnung ist vom variationstatistischen 
Standpunkt nicht groß, doch ist der Vorgang der Pollenmutterzellen- 
bildung klar, und so ist eine Lösung der gestellten Frage gefunden. Tat- 
sächlich werden die Archesporialzellen quergeteilt, ehe sie zu Pollen- 
mutterzellen werden. 

Die von uns angewandte Methode der statischen Analyse ist in diesem 
Fall deshalb von Interesse, weil diese mathematische Methode uns eine 
unbekannte Etappe in der Entwicklungsge- 
schichte des Gewebes auszufüllen erlaubt. 
Ohne die Teilung von Archesporialzellen un- 
mittelbar zu beobachten, sind wir imstande, 
durch eine zahlenmäßige Berechnung die 
stattgefundenen Zellteilungen nachzuweisen. 
Ob aber alle Zellen eine Teilung durchmachen, 
oder besser gesagt, welche Zellenpartie diese 
Teilung erfährt, können wir auf Grund unseres 
unbedeutenden Zahlenmaterials nicht sagen. 
Wir können nur als eine sehr wahrscheinliche 
Vermutung aussprechen, daß nicht alle sekun- 

dären Archesporialzellen eine Teilung erfah- 
ng p arg Aare mé 6 ren. Diese Vermutung kann damit begriindet 
an nn ae werden, daß wir in keinem einzigen Pollen- 
wird steril. Im anderen Pollensack sack 8 oder 10 Pollenmutterzellen vorfinden; 
tn pa he hätten aber alle Archesporialzellen in Pollen- 

säcken mit 4 und 5 Zellen eine Querteilung 
erfahren, so müßten wir inunserem Präparat unbedingt Pollensäcke mit 
8 und 10 Pollenmutterzellen finden. 

Bei zwei anderen Arten haben wir dieselbe Erscheinung gesehen. Die 
höchste Zahl von Pollenmutterzellen war bei Q. coccinea 8 und bei Q. 
vulgaris 6. Die Zahl der eben angelegten sekundären Archesporialzellen 
schwankt bei Q. coccinea zwischen 7 und 2; bei Q. vulgaris zwischen 5 
und 1, also erfahren nicht alle Archesporialzellen eine Längs- oder Quer- 
teilung. Mit anderen Worten, es muß ein Teil der sekundären Arche- 
sporialzellen bei allen drei untersuchten Quamoclit-Arten schon bei ihrer 
Anlage als Pollenmutterzellen angesehen werden. 

Oft wird aber eine entgegengesetzte Erscheinung, nicht ein Anwach- 
sen der Zahl von sporogenen Zellen infolge einer Teilung von schon an- 
gelegten Zellen, sondern ein Zurückbleiben von einer, von zwei oder sogar 
auch von drei Zellen aus der eben angelegten Reihe von sekundären 
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Archesporialzellen beobachtet. Dieser Vorgang, der bei allen drei unter- 
suchten Quamoclit-Arten beobachtet wird, führt naturgemäß zu einem 
Rückgang der Zellenzahl im sporogenen Gewebe und zu einer Verminde- 
rung der sich weiter entwickelnden Pollenkörner. Eine beliebige Zelle 
der archesporialen Reihe kann unvollständig entwickelt bleiben oder steril 
werden; das kann sowohl bei mittleren als auch bei Randzellen vorkom- 
men. 

Die Sterilisation von sporogenen Zellen bei Quamoclit-Arten ähnelt 
dem Sterilisationsvorgang, den CALDWELL bei Lemna minor beobachtet 
hat. Die Sterilisation beginnt auf ‘sehr frühen Entwicklungsstadien des 
sporogenen Gewebes, kurz nachdem die sekundären Archesporialzellen 
angelegt sind. Zuerst sind alle Archesporialzellen gleichartig und unter- 
scheiden sich in keiner Weise voneinander, ebenso wie auch von den peri- 
pheren Schwesterzellen, aus denen später alle Wandschichten des Pollen- 
sackes hervorgehen (Abb. 1, 2, 3). Nach einiger Zeit fangen die Arche- 
sporialzellen sich in ihren Dimensionen zu vergrößern an, ihr Plasma wird 
dichter, und die Kerne nehmen an Umfang zu. Von diesem Moment an 
kann man beobachten, wie eine oder mehrere Zellen der Archesporial- 
reihe in ihrer Entwicklung im Vergleich zu den anderen zurückbleiben, 
sie werden an Plasma arm und sind etwas kleiner als die übrigen Zellen. 
Der Unterschied im allgemeinen Habitus der Zellen tritt mit fortschrei- 
tender Entwicklung der normalen Archesporialzellen immer deutlicher 
auf (Abb. 15—17, 18, 19—21). Es muß aber hervorgehoben werden, daß 
in allen Entwicklungsstadien des sporogenen Gewebes die in der Ent- 
wicklung zurückgebliebenen Zellen sich nach ihrem Äußeren sowohl von 
den Tapetenzellen als auch von den übrigen somatischen Zellen der 
Anthere gut unterscheiden lassen. Ihr Plasmainhalt ist etwas dichter und 
der Kern bedeutend größer. Das ist deutlich aus unseren Abbildungen zu 
erkennen. 

Eine sterile Zelle, die in die Mitte der sporogenen Reihe zu liegen 
kommt, bildet eine Art von Schicht — eine Scheidewand — welche das 
sporogene Gewebe in Abschnitte einteilt. Dabei hat eine solche Wand 
nicht nur eine morphologische Bedeutung, sie scheint vielmehr auch 
physiologische Unterschiede zwischen den einzelnen Abschnitten des 
sporogenen Gewebes zu bedingen. Gewöhnlich verlaufen Reduktions- 
teilung und Tetradenbildung bei jeder der drei Quamoclit-Arten gleich- 
zeitig im ganzen Pollensack. In Pollensäcken aber, wo eine Scheidewand 
aus einer sterilen Archesporialzelle vorhanden ist, wird diese Gleichzeitig- 
keit gestört. In Abb. 22 finden wir ein gutes Beispiel für das Gesagte. In 
diesem Pollensack sind fünf sekundäre Archesporialzellen angelegt. Zwei 
davon sind steril geworden und haben zwei Scheidewände gebildet, durch 
welche drei von den fertil gebliebenen sporogenen Zellen voneinander ge- 
trennt werden. Jede dieser fertilen Zellen beträgt sich dabei vollkommen 

Planta Bd. 16. 37 
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selbständig und unabhängig von den übrigen. Die mittlere dieser Zellen 
befindet sich noch in ruhendem Zustande, wogegen die obere Zelle eben 





Abb. 21. Abb. 20. 
Abb. 15—17. Quamoclit vulgaris. Längsschnitte durch junge Pollensäcke mit drei sporogenen 
Zellen in verschiedenen Entwickl stadien. Die 


mittlere sporogene Zelle wird steril. Vergr. 1/D. 
Abb. 18. Quamoclit hederaefolia. Längsschnitt durch einen jungen Pollensack mit 4 sporogenen 
Zellen. Eine davon wird steril. Vergr. 2/D. 

Abb. 19. Quamoclit hederaefolia. Längsschnitt durch einen jungen Pollensack mit 5 sporogenen 
Zellen. Eine davon wird steril. Vergr. 2/D. 


Abb. 20—21. Quamoclit vulgaris. Längsschnitte durch junge Pollensäcke mit 5 sporogenen 
Zellen. Verschiedene Anordnung von sterilen Zellen. Vergr. 1/D. 





erst die erste Reduktionsteilung beendet hat; in der unteren Zelle hat 
schon die zweite Reduktionsteilung stattgefunden, und diese Zelle be- 
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findet sich im Stadium der Tetradenbildung. Auf diese Weise entstehen 
drei selbständige Pollensäcke mit einer sporogenen Zelle in jedem. 

Zwei andere Abbildungen — 17 und 21 — veranschaulichen dies nicht, 
weil die Pollenmutterzellen sich hier im Stadium der Synapsis befinden. 
Dieses Stadium dauert sehr lange an, und die Abwesenheit der Synchroni- 
tät kommt infolge dessen nicht zum Ausdruck. 

Als Folge der Sterilisation von sporogenen Zellen ergibt sich, wie 
früher gesagt wurde, eine Verminderung ihrer Anzahl ; besonders anschau- 
lich ist dies dann, wenn nicht die mittlere Zelle, 
sondern die Randzelle in der Entwicklung zurück- 
bleibt. In Abb. 14 (S. 562) sind zwei solche Fälle 
dargestellt. In dem einen entwickelt sich von 
zwei sporogenen Zellen nur die eine, während die 
andere in ihrer Entwicklung zurückbleibt. Im 
zweiten Falle bleiben von drei Zellen zwei als 
sporogene Zellen vollständig normal, während die 
dritte steril wird. Beide in der Entwicklung zu- 
rückgebliebene Zellen werden später mit der ge- 
samten Masse der somatischen Zellen der Anthere 
vermischt, so daß bei der nachfolgenden Entwick- 
lung der Anthere diese Zellen nicht immer zu unter- 
scheiden sind. Die in der Mitte des sporogenen Ge- 
webes liegenden sterilen Zellen bleiben hingegen, 
worauf schon oben hingewiesen wurde, lange er- 
halten. Deutlich sind sie als Scheidewände, welche 
die Pollensäcke teilen, kurz vor dem Aufspringen 
der Antheren zu sehen. gg et re 

Die angeführte Beschreibung der Anlage und einen jungen Pollensack mit 
der Entwicklung des sporogenen Gewebes zeigt, EPS Ce 
daB der beschriebene Fall der Sterilisation der Sed see eee um. 
sporogenen Zellen nur ein Moment. in der allge- 
meinen Reduktion des sporogenen Gewebes bei den untersuchten Qua- 
moclit-Arten vorstellt. Diese Reduktion erfolgt hier auf zwei Wegen: 
Durch eine Sterilisation der Zellen des sporogenen Gewebes auf ver- 
schiedenen Entwicklungsstadien des letzteren, und durch ein Ausblei- 
ben von somatischen Teilungen in der Mehrzahl der Archesporialzellen. 
Wir können uns den ganzen Gang der Reduktion folgendermaßen vor- 
stellen: 

I. Sterilisation der Zellen im sporogenen Gewebe. 

A. Verminderung der Zahl von primären Archesporialzellen; das 
kommt in folgenden zwei Momenten zum Ausdruck: 

1. Anlage von Zellen in einer senkrechten Reihe. 

2. Reduktion der Zellenzahl in dieser senkrechten Reihe. 

87° 
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B. Verminderung der Zahl von sekundären Archesporialzellen; das 
können wir ebenso aus zwei Momenten erkennen: 

1. Verminderung der Zahl von sekundären Archesporialzellen bei ihrer 
Anlage. 

2. Teilweise Sterilisation von schon angelegten sekundären Arche- 
sporialzellen. 

II. Abwesenheit von somatischer Teilung in der Mehrzahl der Arche- 
sporialzellen. 

Alle diese Momente, von denen jeder folgende durch den voran- 
gehenden bedingt ist und aufeinander folgen, führen dazu, wie wir es bei 
Q. vulgaris gesehen haben, daß im ganzen Pollensack schließlich nur 
noch eine Pollenmutterzelle gebildet wird. Bei günstigen Bedingungen 
entstehen aus dieser Zelle vier Pollenkörner. Es ist sehr wahrscheinlich, 
daß auch Pollensäcke vorkommen, in denen keine einzige Pollenmutter- 
zelle zur Entwicklung kommt. Leider ist uns bei unserer Untersuchung 
kein einziger solcher Fall begegnet. 

Die Stadien der Reduktionsteilung verliefen normal. Ebenso haben 
wir in allen Entwicklungsstadien der Pollenkörner keine Anomalitäten 
beobachtet, was unbedingt der Fall hätte sein müssen, wenn die Re- 
duktionsteilung gestört wäre. Wir beobachteten zwar in einigen Pollen- 
säcken unter fast reifen Pollenkörnern zuweilen solche, die unentwickelt 
und klein waren; doch war ihre Zahl so gering, daß sie bei einer weniger 
genauen Durchsicht unbemerkt blieben. 

Da die Reduktion hier hauptsächlich auf der Sterilisation des sporo- 
genen Gewebes beruht, so drängt sich unwillkürlich die Frage auf: wo 
ist hier die Ursache der Sterilisation zu suchen? 

Alle drei untersuchten Arten — Q. coccinea, Q. hederaefolia und Q. 
vulgaris — werden als selbständige Arten angesehen, und wir haben 
keinen Grund, hier eine Hybridisation zu vermuten. Wir können die 
Sterilisation ebenfalls nicht als ein Organisationsmerkmal, wie es CALD- 
WELL für Lemna minor tut, ansehen, weil die sterilen Zellen hier keine 
streng festgelegte Lage einnehmen. 

Ein sehr wahrscheinlicher Grund der beobachteten Erscheinung ist 
in den ungünstigen äußeren Bedingungen zu suchen, in denen alle drei 
von uns untersuchten Arten erzogen wurden. Alle drei Arten sind Be- 
wohner von heißen Ländern und fühlten sich in den Bedingungen des 
mittel-russischen Klimas wahrscheinlich nicht ganz wohl, obgleich 
äußerlich die Pflanzen ein durchaus gesundes Aussehen hatten. Die 
Pflanzen blühten gut und setzten reichlich Früchte an. Würden wir 
also den Grund der Sterilisation in den äußeren ungünstigen Bedingungen 
vermuten, so muß die Frage gestellt werden, warum diese äußeren Be- 


1 Die Zellenzahl hängt hier auch von der Zahl der primären Archesporial- 
zellen ab, aus denen sie durch Teilung entstehen. 
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dingungen nur die anfänglichen Entwicklungsstadien des sporogenen 
Gewebes beeinflussen und in den weiteren Entwicklungsstadien keinen 
Einfluß mehr ausüben? 

In der Literatur ist uns kein einziges Beispiel bekannt, wo der Ein- 
fluß der äußeren Bedingungen nur auf die allerersten Entwicklungs- 
stadien der Reduktionsteilung beschränkt blieb, ohne die späteren Sta- 
dien der Reduktionsteilung zu berühren. 

Es können hier nur zwei Vermutungen ausgesprochen werden: 1. die 
allerersten Entwicklungsstadien des sporogenen Gewebes sind für die 
Veränderungen der Außenbedingungen sehr empfindlich; doch ist der 
Untersuchung solcher frühen Entwicklungsstadien zu wenig Aufmerk- 
samkeit geschenkt worden, und deshalb bleibt diese Frage wenig geklärt; 
2. die Reduktion des sporogenen Gewebes bei den drei Quamoclit-Arten 
ist eine Erscheinung einer ganz anderen Ordnung und erfolgt nicht unter 
dem Einfluß von äußeren Ursachen. 

Die Frage kann nur dann entschieden werden, wenn die Unter- 
suchung an Pflanzen ausgeführt wird, die sich in normalen Außenbedin- 
gungen, also an ihrem beständigen Standort befinden. 


II. Entwicklung und Bau der Pollenkörner. 


Die Tetradenbildung bei den Quamoclit-Arten erfolgt nach dem Dy- 
cotyledonentypus, simultan. Als Ergebnis von zwei nacheinander folgen- 
den Reduktionsteilungen werden in jeder Pollenmutterzelle vier Kerne 
gebildet. Die Kerne kommen dabei entweder in eine Ebene oder in die 
Ecken eines Tetraeders zu liegen. Im Zusammenhang mit dieser Kernver- 
teilung werden weiter auch die Mikrosporen in der Tetrade verteilt. 

Genauere Angaben über die Tetradenbildung gibt in seiner Arbeit 
über die Klassifikation der Cytokinese YAMAHA (1926). Danach gehört 
Quamoclit nach der Art der Tetradenteilung zum Membranleistentypus; 
dieser Typus ist nach YAMAHA dadurch charakterisiert, daß hier das Cy- 
toplasma durch Auswüchse der Muttermembran, die in zentripetaler 
Richtung in die Zellen hineinwachsen, geteilt wird. Diese Membranaus- 
wüchse (Leisten) erreichen das Zentrum der Zelle und verschmelzen mit- 
einander, infolgedessen wird die Pollenmutterzelle in vier Teile, nach der 
Zahl der zukünftigen Mikrosporen, geteilt. 

Anfänglich sind die jungen Pollenzellen noch von einer gemein- 
samen Muttermembran umhüllt; doch bald verschwindet diese und die 
Zellen werden vollständig selbständig. Die aus der Tetrade herausge- 
lösten Pollenkörner sind von einer dünnen Membran umgeben, weisen 
einen dichten protoplasmatischen Inhalt auf und einen im Zentrum der 
Zelle liegenden Kern. Bald fängt die Membran an, sich zu verdichten, 
und sie erhält eine komplizierte Skulptur. Bei einem reifen Pollenkern 
ist die Membran aus zwei Teilen zusammengesetzt: der inneren, homo- 
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genen Intine, welche die bei dieser Art zahlreichen Poren bekleidet und 
hier kleine verdickte Häubchen (Abb. 23) bildet, und der äußeren Exine, 
die aus drei Schichten besteht. Die erste an die Intine anliegende Schicht 
ist stark verdickt und vollständig homogen. Von dieser Schicht gehen 
zur Oberfläche des Pollenkornes zahlreiche stark ausgeprägte Stacheln 
Diese Schicht ist von oben von einer anderen Schicht bedeckt, die von 
einer noch größeren Zahl von dünnen Stäbchen durchsetzt ist. An der 
Basis sind diese Stäbchen ausgebreitet und bilden hier eine dünne Platte 
an der Grenze zwischen den beiden Schichten. 





Abb. 23. Quamoclit vulgaris. Ausgebildetes Pollenkorn. Es sind deutlich zu unterscheiden: 
der vegetative Kern, die generative Zelle mit Kahn und der Bau der Intine und Exine. 
Vergr. 6 K/D. 


Der Membranbau der Pollenkörner bei den Quamoclit-Arten gleicht 
dem der Pollenkörner von Ipomoea purpurea (Beer 1911), ebenfalls 
einem Vertreter der Familie der Convolvulaceen. Auch hier fanden sich 
eine homogene Intine und eine dreischichtige Exine mit entsprechen- 
dem Skulpturschmuck. BEER hat genau die Anlage und die Entwicklung 
aller Membranschichten und ihrer Skulptur verfolgt. 

Die jungen Pollenkörner sind anfänglich mit dichtem Cytoplasma 
ausgefüllt. Nach einiger Zeit entsteht im Zentrum des Pollenkornes eine 
Vakuole; diese nimmt rasch an Größe zu und drückt den primären Kern 
des Pollenkornes zur Peripherie ab. Hier teilt sich der Kern, und es ent- 
stehen als Ergebnis dieser Teilung ein vegetativer Kern, der im vegeta- 
tiven Plasma eingebettet ist, und ein generativer Kern, der der kleinen 
generativen Zelle angehört. Die eben entstandene generative Zelle 





bei den Arten der Convolvulaceen-Gattung Quamoclit. 569 


kommt an der Peripherie neben der Membran des Pollenkornes zu liegen. 
Ihr Plasma ist weniger vakuolisiert als das der vegetativen Zelle und ist 
von der letzteren nur durch zweihäutige Plasmaschichten abgegrenzt. 
Der vegetative Kern nimmt schnell an Größe zu. Er liegt gewöhnlich 
zu dieser Zeit noch neben der generativen Zelle, da die Vakuole, welche 
das Zentrum des Pollenkornes einnimmt, noch immer umfangreich bleibt 
(Abb. 24). Weiter wird die Vakuole durch Cytoplasma ausgefüllt, was 
durch ein allmähliches Überwachsen desselben von der Peripherie aus 
erfolgt; auch dringt das Cytoplasma in die Vakuole in Form von feinen 





Abb. 24. Quamoclit vulgaris. Pollenkorn. Im Pollenkorn sind zu unterscheiden : die generative 
Zelle, der vegetative Kern und eine große Vakuole. Vergr. 6 K/D. 


Leisten ein, welche die Vakuole nach allen Richtungen durchschneiden 
(Abb. 25). Schließlich wird das ganze Pollenkorn restlos vom Cytoplasma 
(Abb. 23) ausgefüllt, und der vegetative Kern nimmt sodann eine zen- 
trale Stellung ein. 

Während dieser Zeit wird die generative Zelle, die der Membran des 
Pollenkornes anlag, von der Membran abgesondert und etwas in das 
vegetative Cytoplasma versenkt, wo sie als eine rundliche Zelle unweit von 
der Membran zu liegen kommt. Im reifen Pollenkorn hat die generative 
Zelle schon die Form eines Kahnes. 

Eine Teilung der generativen Zelle im Pollenkorn wurde bei keiner 
der drei untersuchten Arten beobachtet. Aller Wahrscheinlichkeit nach 
erfolgt die Spermienbildung im Pollenschlauch, während er in der Rich- 
tung zum Embryosack hinwächst. 
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Die Größe der Pollenkörner ist bei allen drei untersuchten Arten ver- 
schieden. Stellt man eine große Zahl von Messungen der Pollenkörner 
von jeder Art zusammen, so erhalten wir beim Vergleich der langen 
Durchmesser von Pollenkörnern von Q. hederaefolia und Q. vulgaris fol- 


gende Zahlen: 
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Abb. 25. Quamoclit vulgaris. Pollenkorn auf einem späteren E kh stadi 
Die generative Zelle ist fast gänzlich in das vegetative Plasma versenkt. Vergr. 6 K/D. 


Aus diesen Zahlen geht hervor, daß der lange Durchmesser der Pollen- 
körner von Q. hederaefolia bedeutend länger ist als der von Q. vulgaris. 

Ein noch schärferer Unterschied ist beim Vergleich von Q. coccinea 
und Q. vulgaris festzustellen. 
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Mv. — Mic. + Y m.v.* + m.c.? = 42,92 + 0,0075. 


Dasselbe gilt auch fiir die kurzen Durchmesser. So ist der kurze 
Durchmesser der Pollenkérner von Q. hederaefolia etwas gréBer als der 
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von Q. vulgaris, und umgekehrt ist der kurze Durchmesser von Q. coccinea 
bedeutend kürzer als der der Pollenkörner von Q. vulgaris. 
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M.v. — Mic. + Y mv? + m.c.? = 38,52 + 0,012. 


Aus den angeführten Zahlen ist zu ersehen, daß Q. hederaefolia nach 
der Größe der Pollenkörner die erste Stelle einnimmt, dann folgt Q. vul- 
garis, und schließlich Q. coccinea. Diese Tatsache ist deshalb von Bedeu- 
tung, weil die Größe der Pollenkörner im umgekehrten Verhältnis zu 
der beobachteten Reduktion des sporogenen Gewebes zu stehen scheint. 
So weist die Art Q. coccinea nach unseren Beobachtungen ein weniger 
reduziertes Gewebe auf und zeichnet sich im Zusammenhang damit durch 
kleinere Dimensionen seiner Pollenkörner aus. Im Gegenteil haben Q. 
hederaefolia und Q. vulgaris nach unseren Beobachtungen das am meisten 
reduzierte sporogene Gewebe und Pollenkörner von größter Dimension. 


III. Anlage und Verhalten der Zellen des Tapetums. 

Die Anlage der Wandschichten des Pollensackes erfolgt bei allen drei 
Arten in gleicher Weise dadurch, daß sie von den Zellen der subepiderma- 
len Schicht sukzessive abgegrenzt werden. In einem vollständig ent- 
wickelten Pollensack besteht die Wandung aus fünf Schichten: der Epi- 
dermis, welche die äußerste Zellschicht bildet, der Tapetenschicht als 
innerster Wandschicht, und drei Zwischenschichten. 

Die Tapetenschicht, die das Lumen des Pollensackes auskleidet und 
die Zellen des sporogenen Gewebes unmittelbar berührt, wird schon bei 
den ersten Zellteilungen der subepidermalen Schicht kurz nach der Bil- 
dung der Zellen des sekundären Archespors angelegt. 

Nach der Anlage der Tapetenzellen teilen sich die Zellen der sub- 
epidermalen Schicht noch mehrmals, so daß drei Zwischenschichten ent- 
stehen. Zwei davon gehen ziemlich frühzeitig zugrunde, und es bleibt 
nur eine Zellschicht übrig, die der Epidermis anliegt. Diese Zellenschicht 
bleibt bis zum Moment des Aufreißens der Antheren als eine fibröse 
Schicht erhalten. 

Die Tapetenzellen unterscheiden sich anfänglich wenig von den 
anderen Zellen der übrigen Wandschichten; später werden sie mit einem 
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dichten Plasma ausgefüllt und wachsen in radialer Richtung aus. Zu 
dieser Zeit enthält eine jede dieser Zellen nur einen Kern. Die Kern- 
teilung in den Tapetenzellen erfolgt etwas später zu der Zeit, wodie 
Zellen des sporogenen Gewebes schon das Stadium der Synapsis durch- 
machen. Nach dem Verhalten der Kerne der Tapetenschicht kann man 
die Dauer des Synapsisstadiums bei den drei Quamoclit- Arten beurteilen. 
Zur Zeit, wenn der Chromatinfaden in den Kernen der sporogenen Zellen 
sich zum Knäuel zusammenballt, — dieser Moment ist für das Synapsis- 
stadium sehr charakteristisch — sind die Zellen der Tapetenschicht noch 
einkernig. Das Aufrollen des 
Fadens erfolgt nach der Sy- 
napsis nur dann, wenn die 
Tapetenzellen zweikernig ge- 
worden und die Kerne zur 
Ruhe gekommen sind. In 
den Tapetenzellen tritt wei- 
ter keine Kernteilung ein, 
so daß sie bis zu ihrem Ende 
zweikernig bleiben. 
\ Sind die Tapetenzellen 
Abb. 26. Quamoclit hederaefolia. Querschnitt durch die radial ausgezogen, so kom- 
SE Van. ANS. men die Kerne in ihnen ge- 
wöhnlich am distalen Ende zu liegen, am proximalen Ende liegt ge- 
wöhnlich eine große Vakuole (Abb. 26). Auf diesem Stadium haben 
die Tapetenzellen eine große Ähnlichkeit mit denen von /pomoea pur- 
purea (BEER 1911). Doch werden bei letzteren keine Vakuolen beob- 
achtet, sondern dunkelgefärbte Fäden und Körnchen, die nach BEER als 
Chromidialbildungen aufzufassen sind. Solche Einschlüsse werden in den 
Tapetenzellen von Quamoclit nicht beobachtet. Vielleicht ist das darauf 
zurückzuführen, daß bei der Fixierung ungeeignete Fixiermittel mit 
Essigsäure verwendet wurden. 

Bei weiterer Entwicklung erscheinen die Tapetenzellen in den An- 
theren von Quamoclit infolge eines gesteigerten Wachstums der Pollen- 
säcke äußerst flach und verlieren ihre Vakuolen. Die Bildung eines Peri- 
plasmodiums bleibt hier ebenso wie bei Ipomoea purpurea (BEER) aus. 
Der Inhalt der Tapetenzellen, ebenso wie auch sie selbst, verschwinden 
allmählich und unbemerkbar. 


Ein Vergleich des männlichen Gametophyten der drei von uns unter- 
suchten Quamoclit-Arten zeigt, daß sowohl in der Anlage als auch in der 
Entwicklung und im Bau des männlichen Gametophyten diese drei Arten 
sich sehr wenig voneinander unterscheiden. Das sporogene Gewebe und 
alle Schichten des Pollensackes entwickeln sich aus der subepidermalen 
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Schicht. Die von uns beobachteten Fälle der Anlage eines unregelmäßigen 
unterbrochenen zweireihigen Archesporialgewebes können als Spezialfälle 
einer geringeren Reduktion des sporogenen Gewebes betrachtet werden. 
Auch Pollensäcke mit regelmäßiger zweireihiger Anordnung von Arche- 
sporialzellen, die im Gefolge von somatischen Teilungen entstanden sind, 
müssen ebenfalls als Beispiele einer geringeren Reduktion angesehen 
werden. Pollensäcke, in denen eine Sterilisation von schon angelegten 
sporogenen Zellen vorliegt, müssen im Gegenteil als am meisten reduziert 
betrachtet werden. 

Gewiß können auch solche Pollensäcke vorkommen, wo eine zwei- 
reihige Anordnung des archesporialen Gewebes von somatischen Teilungen 
der Archesporialzellen und einer Sterilisation der früher angelegten Zellen 
begleitet wird. 

Als ein Kriterium des Reduktionsgrades des sporogenen Gewebes im 
einzelnen Pollensack und einer einzelnen Art kann die Endzahl der Pol- 
lenmutterzellen benutzt werden. Ihre Zahl schwankt bei Q. coccinea zwi- 
schen 2 und 7, bei Q. hederaefolia zwischen 2 und 6 und bei Q. vulgaris 
zwischen 1 und 6. 

Der beobachtete Fall einer allmählichen Reduktion des sporogenen Ge- 
webes bei drei verschiedenen Arten einer und derselben Gattung ist sehr 
lehrreich. Sollte auch dieser Reduktionsvorgang durch den Einfluß des 
Außenmediums bedingt sein, so hätten wir doch hier bei gleichen Außen- 
bedingungen einen verschiedenen Reaktionsgrad des sporogenen Gewebes 
bei drei verschiedenen Arten. Wenn aber diese Erscheinung nicht mit 
einer Veränderung der Außenbedingungen verbunden ist, so würde der 
beobachtete Fall von noch größerem Interesse sein, weil auf Grund der 
gemachten Feststellungen das Vorkommen von Arten mit noch stärkerer 
oder schwächerer Reduktion in dieser Gattung zu vermuten wäre. 

Beim Vergleich des Baues und der Entwicklung der Pollenkörner und 
der Tapetenschicht der von uns untersuchten Quamoclit-Arten mit dem 
Vertreter einer anderen Gattung der Convolvulaceen, mit Ipomoea pur- 
purea (BEER), zeigt sich eine große Ähnlichkeit, die sich in folgendem 
äußert: im gleichen Membranbau der Pollenkörner, in der Zweikernigkeit 
der Pollenkörner bis zur Reife, im bei allen Arten gleichen Bau und Ver- 
halten der Tapetenzellen, welche bei allen Arten zweikernig sind, einen 
ähnlichen Habitus aufweisen und kein Periplasmodium bilden. 


Allgemeine Schlußfolgerungen. 

Unsere Untersuchungen über Anlage, Entwicklung und Bau des 
männlichen Gametophyten von Q. coccinea, Q. hederaefolia und Q. vulgaris 
führten zu folgenden Ergebnissen: 

1. Die Zahlverminderung der Zellen im sporogenen Gewebe findet 
vor der Reduktionsteilung statt und wird hauptsächlich durch sukzessive 
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Sterilisation der Archesporialzellen und ein Ausbleiben von somatischen 
Teilungen bei der Mehrzahl der Archesporialzellen bedingt. 

2. Die Reduktionsteilung verläuft normal. 

3. Die Tetradenteilung erfolgt nach dem Dikotyledonentypus, simul- 
tan. 

4. Die Pollenkörner von Quamoclit weisen fast denselben Membranen- 
bau auf wie die von /pomoea purpurea (BEER 1911). Die Membran be- 
steht aus einer dreischichtigen Exine und einer feinen Intineschicht. Die 
letztere weist häubchenähnliche Verdickungen an den Porenstellen auf. 

5. Die Pollenkörner sind im reifen Zustand zweikernig; Spermien- 
bildung findet in ihnen nicht statt. 

6. Die Dimensionen der Pollenkörner sind bei allen drei Arten ver- 
schieden. 

7. Die Antherenwände sind fünfschichtig, sie bestehen aus einer 
Epidermis, einer Tapetenschicht und aus drei Zwischenschichten. Alle 
Schichten außer der Epidermis entstehen aus der subepidermalen Schicht. 

8. Die Zellen der Tapetenschicht bleiben zweikernig und verschwin- 
den allmählich und unmerkbar. Eine Periplasmodiumbildung oder eine 
Ausscheidung des Inhaltes der Tapetenzellen ins Innere des Pollen- 
sackes kommen nicht vor. 


Die Untersuchung ist im Jahre 1928/29 in der Abteilung für experi- 
mentelle Evolution des TrumrsasEwschen Forschungsinstituts unter un- 
mittelbarer Leitung des verstorbenen Mitgliedes der Russischen Aka- 
demie Prof. S. G. NAWASCHIN ausgeführt. 
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MORPHOLOGISCHE UND ANATOMISCHE UNTERSUCHUNGEN 
AN PLAGIOCHILEN. 
Von 
HELMUT CARL 
(Jena). 
Mit 14 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 15. Februar 1932.) 


Ein Versuch, die Lebermoosgattung Plagiochila; deren befriedigende 
systematische Gliederung bis jetzt noch nicht geglückt ist, nach neuen 
Gesichtspunkten einzuteilen und in eine Anzahl natürlicher Artengruppen 
aufzulösen, brachte es mit sich, daß eine große Zahl von Plagiochila-Arten 
(fast 400 verschiedene Spezies) von mir genau untersucht wurden. 

Bei der eingehenden Prüfung aller für die Systematik wertvollen 
Merkmale stieß ich oft auf interessante Verhältnisse in der morphologi- 
schen Gestaltung und im anatomischen Bau. Soweit die Befunde dieser 
vergleichenden Untersuchungen für die Systematik der Gattung von 
Wichtigkeit waren, habe ich sie schon veröffentlicht und kurz dargestellt. 
Was aber nicht unmittelbar zu jenem Thema gehörte, soll nun dieser Bei- 
trag bringen. Da die Beobachtungen nur gelegentliche Abschweifungen 
von meinem eigentlichen Thema bedeuten, sind die Einzelteile der Dar- 
stellung recht ungleichwertig. Vielleicht können sie aber trotzdem einen 
Baustein zu der vergleichenden Morphologie der gesamten Gattung lie- 
fern, die bekanntlich einen ungewöhnlich großen Artenreichtum und eine 
reiche Mannigfaltigkeit in ihren Erscheinungsformen aufweist. 

Für die freundliche Überlassung des erforderlichen Herbarmaterials 
möchte ich ergebenst danken den Herren Prof. Dr. TH. Herzoa, Prof. 
Dr. O. Renner, Dr. W. v. SCHÔNAU, FR. VERDOORN. Herr Prof. Dr. 
O. RENNER gestattete mir, diese Untersuchungen im Botanischen Insti- 
tut zu Jena auszuführen, wofür ich ebenfalls zu Dank verpflichtet bin. 


I. Die vegetativen Sproßteile. 
a) Das Stämmchen. 

Der anatomische Bau. Der Stämmchenbau wurde an weit über 100 
verschiedenen Arten studiert. Bei allen untersuchten Arten konnte im 
Querschnittsbild des Sprosses eine Trennung in Mark und Rinde fest- 
gestellt werden. Eine gleichmäßige Ausbildung aller Stengelzellen, wie 
sie z. B. Mürter (10, 1, 34) für Leioscyphus Taylori angibt, wurde 
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nirgends beobachtet. Wohl aber fand ich bei gewissen Arten, daß die Ver- 
dickungsweise der Rindenzellwände nur sehr wenig von der des Marks 
abwich, jedoch treten stets Unterschiede in der Zellgröße der beiden Zonen 
auf, undauch in der Färbung der Wände pflegen sie sich zu unterscheiden. 

Die Stämmchenstärke schwankt natürlich bei den einzelnen Arten 
innerhalb großer Grenzen. Um hierin verwendbare Vergleichswerte zu 
bekommen, schnitt ich die Pflanzen an dem normalen, beblätterten 
Hauptsproß; Seitenzweige und Innovationssprosse ließ ich ganz außer 
Betracht, da hier oft noch keine definitive Ausdifferenzierung der Stämm- 
chenelemente stattgefunden hat. — Die dünnsten Stengel finden wir bei 
den Arten, deren Sprosse oft zartfädig ausgebildet sind; hier kann der 
Durchmesser bis 0,1 mm heruntergehen und erreicht nicht 0,2 mm. Hier- 
her gehören etwa P. cuneata, P. capillaris, P. Wallichiana, P. choachina 
usw. Weitaus die meisten Arten aber haben eine Stämmchendicke von 
0,2—0,5 mm, und nur die steifen, oft beinahe drahtig harten Wedel- 
formen wie die von P. contingens, P. Sandei, P. procera usw. überschrei- 
ten auch die Grenze von !/, mm und können wie P. subbiloba eine maxi- 
male Grenze von 0,8 mm erreichen. Die Form des Querschnitts fand ich 
in fast allen Fällen kreisrund. Es gibt jedoch auch Arten, wo der Sproß 
im Schnitt etwas oval abgeflacht erscheint. 

Die Rindenzone zeigt bei den verschiedenen Arten verschiedene Ver- 
dickungsgrade der Wände und verschiedene Mächtigkeit. Die Farbe der 
Rindenschichtzellwände hebt sich stets von der des Marks ab, sie sind 
fast durchweg glänzend hell-, gold- oder dunkelbraun; bei P. hamulispina 
zeigte die Skleromzone bei hinreichend dünnen Schnitten zitronengelb 
tingierte Wände. Die Markzellwände sind dagegen fast stets heller, etwa 
hellbraun oder hellgelb gefärbt. — Der Sklerifizierungsvorgang zeigt ver- 
schiedene Abstufungen. Zunächst einmal einen nur mäßig oder wenig 
verdickten Skleromzylinder, wie wir ihn etwa bei P. submacrotricha oder 
P. maxima antreffen, und dann auf der anderen Seite die Arten mit aus- 
gesprochen stark verdicktem Rindenmantel, bei dem dann die Zellen fast 
bis zum vollständigen Verschwinden des Lumens verdickt sein können, 
eine Rindenausbildung, wie wir sie bei P. grossitexta z. B. finden können 
(Abb. 1c). Zwischen diesen beiden Extremen finden wir alle Zwischen- 
glieder. — Aber auch die Rindenmächtigkeit unterliegt der Veränderung 
innerhalb weiter Grenzen. Arten mit nur einer Skleromzellenlage sind 
selten. Der normale Zustand, der sonst bei allen Arten angetroffen wurde, 
ist der, daß die Rindenpartie zwei, in den häufigsten Fällen drei bis vier 
Lagen ausmachte. In Ausnahmefällen, z. B. bei P. propinqua fand ich 
acht Zellenlagen sklerotischer Rindenzellen. — Im allgemeinen haben die 
Zellen der verschiedenen Rindenzellenlagen gleiche Größe; mitunter läßt 
sich jedoch feststellen, daß ihre Größe nach der Peripherie zu abnimmt. 
Die peripher gelegene Rindenschicht zeigt in manchen Fällen noch be- 
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sondere Eigentümlichkeiten. Bei gewissen Arten läßt sich nämlich fest- 
stellen, daß die äußerste Zellenlage, wenigstens aber die Außenwand, sehr 
viel weniger stark verdickt ist als die Zellen des darunter liegenden Rinden- 
gewebes. Diese Differenzierung der Saumzellen findet eine besonders 
deutliche und extreme Ausgestaltung bei P. contingens. Aus der ’Abb. la 
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Abb. 1. a P. contingens (Bolivia, BUCHTIEN 111), Teil eines Stä henq hnitts; die wenig 
verdickte, äußere Rindenzellenlage ist auffällig. 200 X. — b Längsschnitt durch die Sproßachse 
derselben Art. 200 X. — c P. grossitexta (Bolivia, HERZOG 3950/c), Teil eines Stämmchenquer- 
schnitts; sämtliche Rindenzellen sind stark verdickt. 200 X. — d P. guttulata (Brasilia, LUTZEL- 
BURG 7190), Teil eines Sproßach hnitts. 320 X. — e Dieselbe Art, tangentialer Ober- 
flächenschnitt des Stämmchens; die Kutikularstruktur besteht aus feinen parallelen Längs- 
streifen. 515 X. 








ist der Gegensatz in der Verdickung der betreffenden Zellenlagen klar er- 
sichtlich. Dieser Randsaum besteht aus annähernd gleichgroßen, etwa 
0,015 x 0,021 x 0,043 mm messenden Zellen, die sich sehr deutlich von 
dem etwa vier Lagen starken darunterliegenden Rindengewebe abheben. 
Es wäre vielleicht nicht ausgeschlossen, daß diesem differenzierten Zell- 
mantel die Funktion als Wasserspeicherorgan zukommt (wie etwa bei 
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zahlreichen Cephalozia-Arten), jedoch könnten auch ab und zu vor- 
kommende vertrocknete Inhaltsreste auf eine besonders ausgebildete 
assimilatorische Tätigkeit dieser Mantelschicht hindeuten. Die nur eng- 
lumigen, also stark verdickten tieferen Rindenzellen zeigen diesen Inhalt 
anscheinend nicht. 

Die periphere Rindenzellenlage und die folgenden Schichten können 
artcharakteristische Inhalte besitzen, die dann auch häufig die äußere 
Farbe des Stämmchens bedingen ; so z. B. bei P. Standleyi und P. chilen- 
sis. Die der P. Standleyi eigene dunkle Stämmchenfarbe rührt von einem 
dunklen, oft ganz schwarz gefärbten Inhalt dieser Skleromzellen, beson- 
ders der äußersten Zellschicht, her. Das, was uns aber auch im Sproß- 
querschnitt von P. chilensis auffällt, ist der dunkle, schwarz-violett ge- 
färbte Zellinhalt, der das Lumen der Rindenzellen auch hier ganz aus- 
füllt, aber auch den Wänden des Marks in unregelmäßigen Stücken auf- 
gelagert ist. Hierin ist sie sehr der P. elata ähnlich, die ebenso ein dunkel- 
violett gefärbtes Markgewebe aufweist. In der Tat sind übrigens auch 
beide Arten miteinander nahe verwandt! Das vorliegende Herbarmaterial 
läßt natürlich keine Entscheidung darüber zu, was die Färbung ver- 
ursacht, vielleicht aber doch ein im Zellsaft der intakten Zelle gelöster 
Farbstoff, da mir eine derartige postmortale Färbung recht unwahr- 
scheinlich ist. — Bemerkenswert ist vielleicht, daß bei den zuletzt ge- 
nannten Arten auch die Blattzellen gefärbte Inhaltsstoffe besitzen. Hier 
konnte Anthozyan nachgewiesen werden. 

Nun noch etwas über das Markgewebe des Plagiochila-Stämmchens. 
Der Übergang von Rinde zu Mark kann unvermittelt oder allmählich 
sein. Allmählich ist er gewöhnlich dann, wenn wir derbwandige Mark- 
zellen vorfinden. Das Mark zeigt nämlich wie die Rinde die verschieden- 
sten Verdickungsarten. Es kann sich wie bei gewissen Plagiochilen mit 
gegenständigen Blättern fast gar nicht von der Rinde unterscheiden und 
in diesem Falle auch derb knotig verdickt sein. Die Wände können 
jedoch auch gleichmäßig stark, vielleicht auch nur mit spitzen Dreiecken 
in den Ecken verdickt oder schließlich so dünnwandig sein, daß sie beim 
Schneiden fast immer zerreißen. Das eine jedoch haben alle Markzellen 
gemeinsam, daß sie größer, im Maximum bis vier oder fünfmal so groß 
wie das umgebende Rindengewebe sind. Das Verhältnis Rinde : Mark 
schwankt je nach SproBstärke von 1:1 bis 1:5. 

Es ist mir keine Art bekannt geworden, die ein primitives Leitbündel 
aufweisen würde. Ein solches ist erst für eine einzige akrogyne Junger- 
manie, für eine Haplozia-Art, von HERzZOG (6, S. 7) nachgewiesen worden. 

Am Stämmchen mancher Arten ist Kutikularstruktur anzutreffen. 
Auf dieses Merkmal ist bis jetzt noch wenig Wert gelegt worden, und doch 
fand es sich überall da, wo auch die Blätter eine besonders strukturierte 
Kutikula aufwiesen. — Untersucht wurde die Kutikularstruktur von 
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P. guttulata, die schon an Achsenquerschnittsbildern als kleine warzige 
Erhebungen auf der Außenwand sichtbar ist. Ein Oberflächenschnitt 
zeigte, daß diese Erscheinung hervorgerufen wird durch in der Längs- 
achse des Stämmchens gerichtete Kutikularleistchen, die unter sich und 
zu den Längswänden der Stengeloberflächenzellen parallel verlaufen (vgl. 
Abb. 1 d,e). Auf eine Zellbreite entfallen etwa fünf bis acht parallele 
Leistchen, die so dem Stengeläußeren ein feinriefiges Aussehen geben. Es 
besteht demnach ein großer Unterschied mit der von MÜLLER (10, 2, 119) 
beschriebenen Kutikularstruktur einer Cephaloziella. Während nämlich 
dort die langgestreckt linsenähnlichen Kutikularstreifen höchstens eine 
Zelle lang sind, lassen sich die Leisten bei P. guttulata über mehrere Zellen 
verfolgen. Häufig kann man, wenn zwei in der Längsrichtung aufein- 
anderfolgende Querwände der Rindenzellen nicht in der gleichen Geraden 
stehen, sehen, daß die Leisten dann einen sanften Bogen beschreiben, um 
in den folgenden Zellen wieder unter sich und den Zellwänden parallel 
zu verlaufen. Die Kutikularstruktur von anderen Plagiochilen fand ich 
der eben geschilderten durchaus gleich. 

Die Ausgliederung des Stämmchens. Können wir bei dem anatomischen 
Aufbau der Sproßachse eine gewisse Einförmigkeit nicht verkennen, so 
treten uns bei der Untersuchung der Stengelausgliederungen — als solche 
wollen wir Paraphyllien und Rhizoiden verstehen — recht interessante 
Typen entgegen. 

Unter Paraphyllien verstehen wir bekanntlich die von den Teilungen 
des Scheitels völlig unabhängig entstehenden haar-, borsten- oder flächen- 
förmigen Ausgliederungen der Sproßachse. Diese Anhangsorgane des 
Stämmchens, die schon von einer ganzen Anzahl von Lebermoosgat- 
tungen beschrieben wurden, sind nun auch bei verschiedenen Vertretern 
unseres Genus zu finden. 

Es muß zunächst das eine herausgestellt werden, daß Paraphyllien 
Vertretern verschiedener verwandtschaftlicher Gruppen von Plagiochilen 
eignen. Wenn wir also schon feststellen müssen, daß Paraphyllienbil- 
dung im System der akrogynen Jungermaniaceen an verschiedenen Stel- 
len als parallele Entwicklung aufgetaucht ist, so ist diese auch wiederum 
innerhalb einer Gattung in verschiedenen Verwandtschaftskreisen hier 
und dort aufgetreten. Es ist auffällig, daß in einem Verband nahestehen- 
der Arten — ich denke hier etwa an P. abietina, P. Gedeana und P. mon- 
ticola — eine einzige dieses Merkmal aufweist, während alle anderen mit 
dieser einen zweifellos verwandten Arten der Paraphyllien vollständig 
entbehren. Alle derartigen Feststellungen bringen mich zu der Auf- 
fassung, daß dieses Merkmal nur mit Vorsicht systematisch verwertet 
werden kann. So gut es zur Charakteristik einer Art benutzt wird, so 
wenig geeignet ist es, z. B. eine Verwandtschaftsgruppe innerhalb der 
Gattung Plagiochila aufdecken zu helfen. — 


Planta Bd. 16. 38 
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Man hat geglaubt, daß das lokale Vorkommen von Paraphyllien an 
den Sexualästen gewisser Arten auf die vermehrte Nahrungszufuhr 
zurückzuführen ist. Aber das Auftreten von Paraphyllien überhaupt mit 
einem Überschuß an Assimilaten in Zusammenhang zu bringen, halte ich 
nicht für angängig, wenigstens nicht in dieser allgemeinen Form. Es 
würde daraus folgen, daß bei einer normalerweise Paraphyllien erzeugen- 
den Pflanze unter schlechten Außenbedingungen auch diese Organe 
unterdrückt werden können, was aber durchaus der experimentellen 
Prüfung bedarf. Es wäre auch eine dankbare Aufgabe, experimentell zu 
untersuchen, ob Zusammenhänge zwischen dem Grad der Paraphyllien- 
bildung und den in bestimmter Weise zu verändernden Kulturbedingun- 
gen besteht. Wenn wir die Aufgabe der Paraphyllien — und das ist zwei- 
fellos bei bestimmten Arten berechtigt — darin sehen müssen, daß sie die 
assimilierende Oberfläche der Pflanze vergrößern helfen, ließe sich z. B. 
untersuchen, ob ein der Blätter ganz oder teilweise beraubtes Stämmchen 
in stärkerem Maße Paraphyllien erzeugt als unter normalen Verhältnissen. 

Wie wirksam unter Umständen die Paraphyllien die Blätter und 
Rindenzellen des Stämmchens im Assimilationsgeschäft unterstützen, 
ergibt sich aus dem Verhältnis der assimilierenden Flächen. Wir kommen 
da bei den Arten mit Paraphyllien in Lamellenform oder in Gestalt eines 
dichten, den Stengel umgebenden Borstenkleides zu nicht zu vernach- 
lässigenden Zahlen. Die assimilierende Fläche der Paraphyllien von 
P. hirta, die mindestens der der gesamten Stämmchenoberfläche gleich- 
kommt, dürfte die der entfernt stehenden Blätter bei weitem erreichen. 
Bekanntlich können bei Stephaniella paraphyllina die Paraphyllien das 
Assimilationsgeschäft der Blätter überhaupt ganz übernehmen. 

GOEBEL (5, S. 773) führt auch noch eine andere Aufgabe der Para- 
phyllien an, die sie in der Tat vortrefflich erfüllen können. Sie sind eine 
wirksame Einrichtung zum Festhalten von Wasser. Vielleicht ist indes 
die erste Aufgabe wichtiger, wir finden nämlich 1. daß die Paraphyllien 
tragenden Arten sich außerdem oft durch randgegliederte oder hohle 
Blätter auszeichnen, die die Aufgabe des Wasserfangens allein ebensogut 
erfüllen können, und 2. daß die Sproßoberseite, als die dem Licht zu- 
gewandte, oft allein, oder wenigstens bevorzugt, Paraphyllien trägt. 

Ich kenne elf Plagiochila-Arten mit Paraphyllienbildung, davon neun 
aus eigener Anschauung; von verschiedenen Arten waren Paraphyllien 
bis jetzt noch unbekannt. Es sind das: P. hirta, P. hirsuta, P. hispida, 
P. abietina, P.turgida, P. hamulispina, P.circumdentata, P. horridula, 
P. trapezoidea, P.Jensenii und P. intercedens. Diese Arten können wir 
vor allem in zwei Gruppen scheiden, je nach dem Ausbildungsgrad und 
dem Ort dieser Organe. 

1. Die Paraphyllien stehen auf der ganzen SproBachse auf Ober- wie 
Unterseite in gleicher Weise, oft sehr zahlreich in Form von unverzweig- 
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ten, dornigen Auswüchsen, so daß das Stämmchen in ein dichtes Haar- 
oder Borstenkleid eingehüllt erscheint. 

2. Die Paraphyllien stehen nur auf der Sproßoberseite zwischen oder 
neben dem von den Blattinsertionen frei gelassenen Platz, und zwar in 
ganz charakteristischer Ausbildung, nämlich in Form von lamellen- oder 
leistenartigen, in der Längsachse des Sprosses verlaufenden Zellaus- 
wüchsen, die am Rande gezähnt oder gedornt, seltener glattrandig sind. 

Gruppe I. Hierher gehören P. hirta, P. hirsuta, P. abietina und P. his- 
pida. Das Stämmchen von P. hirta trägt ringsum borstig-steif nach allen 
Seiten abstehende Paraphyllien, die aus einem Zellfaden von gewöhnlich 
drei bis vier, ab und zu mehr Zellen bestehen, wobei die Endzelle spitz 
ausgezogen ist (Abb.2d). Stengelober- und unterseite zeigen keinen 
Unterschied in der Dichtigkeit dieser Stengelauswüchse, die bereits in der 
Knospenregion sich auszudifferenzieren beginnen. Es ist auffällig, daß 
gerade die Moose der Notohyle Patagoniens zu derartigen besonderen 
Ausgliederungen neigen — auch P. hirsuta schließt sich hierin eng an 
P.hirta an. Herzoe (7, S. 81) hat schon darauf hingewiesen und auch 
die mutmaßlichen Ursachen angeführt. 

Die ebenfalls schon bekannten Paraphyllien von P. abietina stehen 
nicht so dicht wie die von P. hirta, aber gehören zu demselben Typus. 
Auch hier ist der erwachsene Stengel von haarförmigen, nirgends etwa 
flächig ausgebildeten Paraphyllien bedeckt (Abb. 2a). Im Durchschnitt 
sind sie hier aber länger, es sind Zellfäden von etwa sechs bis acht Zellen. 
Die jugendlichen Seitensprosse sind auf der Unterseite noch wenig oder 
gar nicht davon bedeckt, während die Oberseite reichlicher mit Para- 
phyllien versehen ist. Hier könnten wir also schon von einer bevorzugten 
Paraphyllienbildung auf der Dorsalflanke des Sprosses sprechen. — 
Schließlich gibt STEPHANT (11, 2, 366) noch für P. hispida ähnlich Stämm- 
chenauswüchse an, wenn er in seiner Diagnose schreibt: ,,caulis . . . para- 
phyllis longis hispidus“ ... 

Gruppe II. Hierher gehören P. trapezoidea, P.intercedens, P. horridula, 
P. circumdentata, P.Jensenii. Die meisten Arten dieser Gruppe tragen 
Paraphyllien, wie sie besonders an P. trapezoidea untersucht wurden. Es 
laufen seitlich neben den herablaufenden dorsalen Blattinsertionen noch 
diesen parallel gewöhnlich zwei lamellenartige Auswüchse der Sproß- 
achse her. Ihre Randgliederung ist dieselbe wie die des herablaufenden 
Dorsalrandes der Blätter: spitze, dornenartige Zähne. Diese lamellen- 
artigen, schon recht großflächigen Paraphyllien stehen nicht gerade vom 
Stengel ab, sondern sind — wie die Blattränder auch — stets nach außen 
umgebogen. Ihre Funktion ist ganz eindeutig. Die Assimilationsfläche 
der Pflanze ist durch diese Auswüchse ganz wesentlich vergrößert. Wenn 
man sich nach der Entstehung dieser in der Sproßachsenrichtung ver- 
laufenden Paraphyllienleisten fragt, könnte man denken, daß alle Epi- 
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dermiszellen, die jeweils zu einer Lamelle auswachsen, auf eine Mutter- 
zelle zurückgehen, die sich beim Stengellängswachstum mehrmals quer 
teilte. — Die Tatsache, daß verschiedene der hier angeführten Arten auf 
der Sproßunterseite reichlich Rhizoiden tragen, könnte die Annahme 
rechtfertigen, daß alle Stämmchenzellen zu einer Ausgliederung befähigt 
sind, die je nach der Sproßseite zu verschiedenen Gebilden führt. 





Abb. 2. a P. abietina (Java, SCHIFFNER 644), Teil eines Sprosses, von der Dorsalseite gesehen ; 

am Stämmchen stehen ringsherum lange, borstige Paraphyllien. 55 X. — b und c P. circum- 

dentata (Neuseeland, BECKETT), fiächige Paraphyllien von der Stengeloberseite. 130 X und 320 X. 

— d P. hirta (Feuerland, DUSÉN), Stengelquerschnitt ; das Stämmchen trägt auf beiden Flanken 
dicht stehende Paraphyllien. 130 x. 


Einen besonderen Typus dieser Gruppe stellt P. circumdentata dar. 
Fanden wir bei dem vorigen Typus nur wenige, seitlich von den Inser- 
tionen stehende Lamellen, so treten hier sehr viele ebenfalls in Stengel- 
längsrichtung verlaufende flächenhafte Paraphyllien auf, die auch den 
zwischen den Blattinsertionen freibleibenden Raum besetzen. Die Rand- 
gliederung dieser viel niedrigeren Lamellen ist ganz ähnlich wie die oben 
beschriebene. Der Bau der Lamellen ergibt sich am besten aus Abb. 2b, c. 
Gelegentlich fand ich auch Zellflächen, die wieder ihrerseits kurze Aus- 
sprossungen trugen. Die Floralregion zeigt, daß die Paraphyllien bis zum 
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Grunde des Perianths heranreichen, ohne aber eine andere vielleicht 
reichlichere Ausbildung zu erfahren als am sterilen Sproßteil. 

Besonders interessant sind schließlich die Paraphyllien von P.Jen- 
sents. Es sind lappenförmige Auswüchse neben den dorsalen Blattinser- 
tionen mit vollständig glatten Rändern. — 

Rhizoiden an den normal beblätterten Sprossen sind in unserer Gat- 
tung recht selten (der Rhizomsproß bleibt außer Betracht). Sie sind, 
wenn man von gelegentlichem und dann gewöhnlich spärlichem Vor- 
kommen absieht, mir nur von zwei Artenkreisen des tropischen Asiens 
bekannt. Während sie nur einem Teil der mit P. renitens verwandten 
Arten eigentümlich sind, treten sie in dem Verwandtschaftskreis von 
P. zonata bei fast allen Vertretern sehr reichlich auf, so daß sie hier syste- 
matisch gut zu verwenden sind. Es ist vielleicht bemerkenswert, daß 
diese zwei natürlichen Artengruppen sich nicht durch flach ausgebreitete, 
sondern durch bisweilen (bei den ,,Zonatae‘‘) sogar recht auffällig einseits- 
wendig stehende Blätter auszeichnen. — Die Rhizoiden bevorzugen 
keine bestimmte Sproßzone, sie können überall an der freien, ventralen 
Sproßflanke auftreten. 

b) Das Blatt. 

Über die äußere Gestalt des Blattes, seinen feineren Bau und seine 
Stellung zur Sproßachse habe ich schon am anderen Orte ausführlich ge- 
sprochen. Vor allem scheint mir wichtig, auch hier darauf hinzuweisen, 
daß sich eine ganze Anzahl stark unterschiedlicher Zellnetztypen fest- 
stellen lassen, die für die Systematik von großer Bedeutung sind. — Es 
soll hier daher nur der Erscheinung der verzweigten Wimpern und des 
Vorkommens von blattbürtigen Auswüchsen gedacht werden. 

Verzweigte Wimpern, die ich an Amphigastrien häufiger beobachten 
konnte, kenne ich von den Seitenblättern nur weniger Arten; z. B. 
P. Sandei und P. hylaecoetis. Bei der letzten Art treten Verzweigungen 
an Cilien auf, die schon längst ihre normale Größe erreicht haben. Ihre 
Zellen sind also lange zu einer Weiterentwicklung imstande. Diese ver- 
zweigten Wimpern kommen aber lediglich am unteren Teil des ventralen 
Blattrandes vor, wobei der herablaufende, sehr stark wimprige Flügel 
am stärksten an dieser Bildung beteiligt ist. — Bei P. Sandei stellt der 
verzweigt-gewimperte umgeschlagene Dorsalrand ein vortreffliches Art- 
merkmal dar. Der Rand ist nämlich recht unregelmäßig gestaltet, indem 
echte einfache mit verzweigten Wimpern und mit lacinienähnlichen 
reich nach verschiedenen Seiten ciliierten Auswüchsen abwechseln. Der 
ventrale Blattrand trägt dagegen regelmäßig und gleich gestaltete nor- 
male Cilien. — Verzweigte Wimpern kehren auch noch bei anderen 
Plagiochilen wieder; z. B. hat STEPHANI in seinen Icones ein Floralblatt 
von P. amazonica abgebildet, das ebenfalls verzweigte Wimpern an der 
basalen Hälfte des einen Blattrandes besitzt. 
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Aussprossungen der Blattlamina, wie sie z. B. bei Schistochilen auf- 
treten, sind recht selten. Bei Besprechung der Amphigastrien wird 
darauf hinzuweisen sein, daß häufiger flächenbürtige Flügel oder Kiele, 
aber auch Wimpern und Schleimpapillen vorkommen. Bei den Seiten- 
blättern sind mir nur zwei Fälle bekannt. Den einen von ihnen hat 
GOEBEL (4, S.35) zuerst bei einer unbestimmten Plagiochila mit Wasser- 
säcken beschrieben. Ich habe dieselbe Erscheinung für verschiedene 
cucullate Arten, z. B. P. vesiculosa, P. lobulata usw. festgestellt. Die 
flächenbürtigen Wimpern sind lediglich auf den Blatt-Teil des Wasser- 
sacks beschränkt und kommen am sonstigen Blatt nicht vor. Im übrigen 
verweise ich auf Abb. 3. — Genau dieselbe Blattpartie, also der ventrale 
Basalteil, ist nun auch bei P. villosa (und P. obtusa) zu Laminalaus- 
sprossungen befähigt. P. villosa gehört aber nicht zu den Arten mit 
Wassersäcken, zeichnet sich dagegen durch außerordentlich stark zer- 
teilte Amphigastrienaus. Nicht 
allein einzelne Wimpern, son- 
dern sogar ganze flächige Ge- 
u bilde mit vielen (6—8) Wim- 

"> pern können so auf der Blatt- 

/  flächeauf Ober- wie Unterseite 
stehen. Im Entwicklungsgang 
B erscheinen sie iibrigens erst re- 
Abb. 3. P. vesiculosa (Malakka, WERNER), Cucullum lativ spät. — Es ist auffällig, 
Gass rae er Wim- daß diese blattbürtigen Aus- 

wiichse streng lokalisiert auf- 
treten und Arten eignen, die auch schon durch andere Einrichtungen 
zum Festhalten von Wasser — denn das diirfte die Funktion dieser Ge- 
bilde sein — vorziiglich befahigt sind. 





c) Das Amphigastrium. 


An allen untersuchten Vertretern der Gattung konnte ich die Fest- 
stellung machen, daß sie Amphigastrien besitzen, entgegen der Meinung 
wohl sämtlicher Autoren, die hierüber Angaben gemacht haben und 
vielen Plagiochilen den Besitz eines auf das ventrale Segment zurück- 
gehenden Stengelanhangsgebildes absprechen. Ich führe diese Mei- 
nungsverschiedenheit zum guten Teil darauf zurück, daß eben in der 
Auffassung über den Begriff „Amphigastrium‘ verschiedene Ansichten 
herrschen, was in der Literatur da und dort zu merken ist. Während 
manche Forscher glauben, daß zu einem Amphigastrium, einem Unter- 
blatt, ein flächenförmiges, blattähnliches Gebilde gehört, verstehen an- 
dere darunter nur diejenigen, aus den ventralen Segmenten entstehenden 
Organe, die auch am erwachsenen Stämmchen deutlich wahrnehmbar 
sind. Wir verstehen unter Amphigastrium jedes aus den ventralen 
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Segmenten in regelmäßiger Folge entstehende Organ von verschiedenster 
Ausgestaltung. Wir werden im folgenden sehen, daß auch das Amphi- 
gastrialsegment innerhalb unserer Gattung sich recht verschieden aus- 
gliedern kann. Eine Einschränkung müssen wir bei unserer Definition 
machen. Wir kennen Lebermoose, bei denen das Stämmchen auf der 
Ventralseite als einzige Ausgliederung des bauchständigen Segments eine 
einzige, unmittelbar aufsitzende Schleimpapille trägt; hier haben wir 
kein Amphigastrium, sondern ein zur Segmentzelle gehörendes Anhangs- 
gebilde vor uns. Wird jedoch diese Schleimpapille auf einer Anzahl von 
Zellen emporgehoben, dann bezeichnen wir diesen Zellfaden bereits als 
Amphigastrium. Und wenigstens diesen Entwicklungszustand zeigen nun 
alle Plagiochilen. — Bei flüchtiger Untersuchung scheint besonders am 
erwachsenen Sproß in der Tat bei manchen Arten das Amphigastrium 
vollkommen zu fehlen; die Präparation eines Scheitels belehrt uns eines 
besseren. Es sind da nämlich diese zarten Gebilde auf einer frühen Ent- 
wicklungsstufe stehengeblieben, dann verdorrt und abgefallen. Bei ge- 
nauem Zusehen kann man dann auch an älteren Sprossen die Ansatz- 
stelle oder Sockelzelle eines Amphigastriums noch erkennen. — Diesem 
durchgehenden Gattungsmerkmal messe ich große Bedeutung zu. Mit 
seiner Hilfe war es auch möglich, die südamerikanische P. purpurea und 
ihr verwandte Arten, die auch sonst als ein fremder Bestandteil der Gat- 
tung anmuten (Blattform, Blattstellung, Perianth usw.), einwandfrei von 
Plagiochila zu scheiden. 

Bekanntlich wölben sich die Schleimhaare der Amphigastrien über die 
Scheitelzelle als Schutz für das darunter liegende embryonale Gewebe, 
ob wir nun die Schutzfunktion als rein mechanische oder ernährungs- 
physiologische auffassen wollen. Bei allen untersuchten Arten habe ich 
ausnahmslos die Zellfäden des Amphigastriums nach der Dorsalseite zu 
gekrümmt angetroffen, oft weit über den Scheitel hinweggebogen, mit- 
unter sogar die dorsale Sproßflanke wieder berührend. Hierdurch findet 
auch die Erscheinung eine Erklärung, daß man mitunter am erwachsenen 
Stämmchen Amphigastrien begegnet, die nicht flach sind und schräg ab- 
stehen, sondern mehr oder weniger stark gebogen, indem die Enden der 
Zellfäden, bei denen eben dann das ungleiche Wachstum von Ober- und 
Unterseite nicht wieder ausgeglichen wird, sich wieder eng an das Stämm- 
chen legen (vgl. Abb. 4 b, P. Sockawana). Übrigens kann auch noch in 
einer gewissen Entfernung vom Scheitel, wenn etwa an der Basis eines 
Amphigastriums noch weitere Zellfäden entstehen, das ungleiche Flan- 
kenwachstum fortdauern, das eben zur Krümmung des Haares führt (vgl. 
Abb. 4a, P. Stephensoniana). — Was mir bei den ersten Segmentumlaufen 
öfters auffiel, war das bevorzugte Wachstum des ventralen Segments, das 
die Größe der Blätter seines Zyklus erheblich überschritt. Aber schon 
wenige Umläufe später gleicht sich dieses Mißverhältnis aus, indem die 
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ventrale Ausgliederung sich nur langsam noch weiter entwickelt, um 
in den Fällen, wo die fertige Pflanze nur rudimentäre Amphigastrien be- 
sitzt, überhaupt in der Ausbildung frühzeitig stehen zu bleiben. 

Bei einer Klassifizierung dieser Blattorgane innerhalb unserer Gat- 
tung wird man wohl zwei große Gruppen zu unterscheiden haben, die im 

i eine scharfe Trennung zulassen. 

1. Die Arten mit flächigen Amphigastrien. Hierher gehört nur eine 

kleine Anzahl von Plagiochilen. Einen ganzen Verwandtschaftskreis, 





Abb.4. a P. Stephensoniana (Neu-Seeland, COLENSO 1234), erwachsenes Amphigastrium, aus 

tragenden Zellfäden bestehend. 290 X. — b P. Sockawana (Java, RENNER), 

erwachsenes Amphigastrium. 290 X. — c P. Warnstorfii (Valdivia, HERZOG), erwachsenes Am- 
phigastrium. 290 X. 


die cucullaten Plagiochilen, zeichnet dieses Merkmal aus, das außerdem 
mehrmals noch in der Gattung auftaucht, aber dann nur bei einzelnen 
Vertretern verschiedener Artengruppen. 

2. Viel häufiger sind die Arten ohne flächenhafte Amphigastrien. 
Alle Plagiochilen mit rudimentären Amphigastrien haben anstatt des 
Unter, ,blattes‘ nur einige Zellfäden, die basalwärts manchmal zu einem 
wenigzelligen Sockelgebilde verbunden sein können. 

Während das flächige Amphigastrium nur wenig Abwandlungen zeigt, 
treffen wir bei der anderen Gruppe verschiedene interessante Typen 
nebeneinander an. — Es sollen hier jeweils die Amphigastrien der vege- 
tativen Sproßzone behandelt werden; die der Gametangienregion finden, 
soweit sie Abweichungen und Besonderheiten zeigen, an anderer Stelle 
ihre Besprechung (siehe S. 592). 
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Gruppe I. Flächige Amphigastrien. Ungeteilte, lanzettliche oder 
zweizipflige Amphigastrien sind recht selten. Ich könnte hier P. bursata 
und P. aurea als Beispiele anführen. In den Formenkreis von P. bursata 
gehören Arten mit recht interessanten Übergängen in der ventralen 
Segmentausgestaltung. Eine Varietät von P. bursata gliedert lediglich 
einen einzigen langen Zellfaden aus, der in eine Schleimpapille ausläuft. 
Oder es treten Formen auf, wo dieses Gebilde mehrere Zellen breit wird 
und in wenige, gewöhnlich zwei, tiefe Zipfel zerschlitzt ist. Das Zellnetz 
ist dann dem der Seitenblätter vollkommen gleich. Niemals kommt es bei 
diesen beiden Arten aber zu einer stärkeren Randgliederung des Amphi- 
gastriums. Immerhin ist bemerkenswert, daß diese Ausbildungsweise 
des ventralen Segments, die bekanntlich in anderen Gattungen viel häu- 
figer zu finden ist, auch in unserem Genus, wenn auch nur sporadisch, 
auftritt. 

Viel häufiger ist bei den flächigen Amphigastrien eine stärkere Auf- 
teilung, wie sie uns vor allem bei den cucullaten Plagiochilen entgegen- 
tritt. Aber trotz der starken Lacinien- und Wimperbildung ist die 
Symmetrieachse immer noch mehr oder weniger deutlich zu erkennen. 
Stets bleibt die Größe der Amphigastrien hinter der der Seitenblätter 
wesentlich zurück. — Die soeben geschilderte äußere Gestalt der Zell- 
fläche der Amphigastrien kann auch noch dadurch weiter gegliedert 
werden, daß z. B. bei P. lobulata var. longidens, aber auch anderen Cu- 
cullaten lamellenartige Auswüchse auf der Laminafläche stehen können, 
die ihrerseits wieder Wimpern tragen. Diese Gebilde stehen vornehmlich 
auf der dem Stengel zugekehrten Seite des Amphigastriums. 

Bei Behandlung der flächigen Amphigastrien muß schließlich noch 
zweier Besonderheiten gedacht werden, die ich bei P. vesiculosa und 
P. compressula kennen lernte: 

Bei P. vesiculosa, einer Plagiochila mit Wassersäcken an den Blättern, 
fand ich gelegentlich Amphigastrien vor von der in Abb. 5 e dargestellten 
Form. Es hatte sich also der basale, seitliche Laminateil ähnlich den 
Seitenblättern zu einem hohlen Gebilde umgeschlagen. Amphigastrien 
mit Wassersäcken sind bekanntlich recht selten. Wir kennen regelmäßig 
an den Amphigastrien auftretende Wasserfänger fast nur bei Lepido- 
laena. In unserem Falle handelt es sich nur um ein gelegentliches Vor- 
kommen. Daß hier die Insertion nicht genau quer ist, soll nur erwähnt 
werden. Diese Erscheinung fand ich viel ausgeprägter bei P. compres- 
sula. 

Das Amphigastrialsegment hat hier die ausgeprochene „Neigung“, 
ein an Größe und Form den Seitenblättern angeglichenes Unterblatt her- 
vorzubringen. Es kommen Amphigastrien vor, die genau so groß wie die 
Seitenblätter sind (Abb. 5a), was ich von keiner anderen Plagiochila 
kenne. Die Insertion ist aber dann nicht quer, also senkrecht zur Stengel- 
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achse wie gewöhnlich, sondern schief, jedenfalls regelmäßig bei den Un- 
terblättern von Seitenblattgröße. Die Seitenblätter werden in ihrer In- 
sertionsweise von den Amphigastrien nicht beeinflußt. Bei Betrachtung 
der Sproßunterseite sieht man die Amphigastrien nicht gleichweit seitlich 
über den Stengel hinausragen, sondern hauptsächlich auf einer Seite; auf 
der anderen reichen sie kaum über die Sproßachse. Die Art der Insertion 





Abb. 5. a P. ER (And. Quit, Hep. Spr.), Sproßteil oberhalb einer Verzweigung, von der 
Unterseite gesehen; das mittlere Amphigastrium erreicht an Größe die Seitenblätter und ist schief 


inseriert. 21X. — b uud c Ein Amphigastrium (b) und ein Seitenblatt (c) eines und desselben 
Zyklus bei derselben Art. 26 X. — d P. vesiculosa (Malakka, WERNER). Sproßteil, von der Ven- 
tralseite gesehen; der linke Basalrand des unteren Amphigastriums trägt einen Wassersack. 
21 X. — e Dieselbe Art, ein derartiges Amphigastrium. 26 X. 

wird so der eines gewöhnlichen Laubblattes weitgehend ähnlich, das eben- 
falls eine stark asymmetrische Anheftungsweise zeigt. Selbst die ‚‚Vitta‘ 
des normalen Blattes ist am Amphigastrium vorhanden. Interessant ist 
auch seine äußere Gliederung. Sie unterscheidet sich vom Laubblatt da- 
durch, daß auch der dorsale Rand Blattdornen trägt; so bekommt die 
Umrißform doch die einem Amphigastrium eigene Randsymmetrie. 

Wo kommen nun diese merkwürdig abweichenden Amphigastrien am 
Sproß der P. compressula vor? Das Eigentümliche ist die Tatsache, daß 
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sie keineswegs am ganzen Stengel auftreten. Sie finden sich stets nach 
einer Verzweigung, etwa an den Innovationssprossen unter der Perianth- 
region. Die ersten 4-5 Umläufe zeigen ein Amphigastrium, das von 
einem wenigzipfligen Blattläppchen bis zur Größe und Form eines Seiten- 
blattes schwanken kann. — Wenn man nun diese Erscheinung damit er- 
klären wollte, daß die Scheitelzelle bei den ersten Segmentumläufen noch 
nicht richtig ,,funktioniert“, so spricht der Umstand dagegen, daß auch 
an regulär beblätterten Sprossen, die gewöhnlich nur ein sehr rudi- 
mentäres Amphigastrium aufweisen, plötzlich einmal ein blattartiges 
Amphigastrium von beschriebener Insertion und Gestalt auftritt, wäh- 
rend die anschließenden Blattpaare kein Unterblatt besitzen. Es muß 
also jedem bauchständigen Segment die Fähigkeit innewohnen, zu einem 
blattartigen ‚Gebilde auszuwachsen. — Die schiefe Anheftung eines 
Amphigastriums ist ganz auBergewéunlich, da die quere Insertion doch 
als Charakteristikum dieses Organs gilt. Bei den nächstverwandten Arten 
von P. compressula fand sich dieses Merkmal nicht wieder vor, überhaupt 
sind mir weitere Plagiochilen mit schiefer Anheftung des Amphigastriums 
unbekannt. 

Gruppe II. Anders gestaltete Amphigastrien. Das einfachste Amphi- 
gastrium, das ich kenne, besitzt P. bidens. Es kann bei dieser haar- 
förmig feinen Pflanze aus nur einer einzigen Zeile bestehen, der die 
Schleimpapille aufsitzt. Von hier führt eine stetige Reihe von vermitteln- 
den Typen zu den prachtvollen Amphigastrien, denen wir etwa bei 
P. Stephensoniana (Abb. 4 a) begegnen. Die Entwicklung dieser Art von 
Amphigastrien hat LEITGEB an unserer einheimischen Art untersucht. 
Sie bestehen hier bekanntlich aus einem Bündel Zellfäden, von denen 
jeder in eine Schleimpapille ausläuft. Diese Form von Amphigastrien ist 
bei weitaus den meisten Arten der Gattung anzutreffen. Die längsten 
Amphigastrialhaare von P. Stephensoniana fand ich mit grünem Zellin- 
halt gefüllt, während die kleineren an der Basis dicht von braunen In- 
haltsstoffen erfüllt sind. Überhaupt werden wohl diese Sproßorgane 
assimilatorisch wenig tätig sein. Ich fand öfters derartig braun gefärbte 
Amphigastrien (z. B. P. Standleyi), mitunter auch solche, die hyalin 
durchsichtig waren. Bei P. Stephensoniana sind, wie schon oben erwähnt, 
die sekundären, basalen Aussprossungen der Amphigastrien hohlkugel- 
artig gewölbt, indem die Haare mit ihren Endzellen dem Sproß zu- 
gekehrt sind. 

Besondere Amphigastrien in unserer Gattung sind die von P. Rut- 
landi. Man könnte sie geradezu als abenteuerlich bezeichnen. Sie sind 
aufgelöst in ein dichtes Gewirr von schlauchähnlichen Zellfäden, die eine 
außergewöhnlich lange Endzelle tragen. Sie sind beinahe vollkommen 
farblos. Da an der Insertion immer wieder neue, manchmal nur einzellige 
,,Haare“ nachsprossen, sehen wir in geringer Entfernung vom Scheitel 











Abb.6. P. Rutlandi (Neu-Seeland, GOEBEL), Teil eines 
Amphigastriums, die Endzellen der Haare sind zu langen 
Schläuchen ausgezogen. 240 X. 





Abb.7. P. villosa (Java, RENNER): a Teil eines erwachsenen 





ein dichtes Gewirr dieser 
Fäden über die ganze 
ventrale Sproßzone zie- 
hen. Da, wo die ventra- 
len Blattinsertionen noch 
dicht aufeinander folgen, 
hat man bei einer Seiten- 
ansicht eines aufgehellten 
Scheitels den Eindruck, 
als ob die ganze ventrale 
SproBflanke von Paraphyl- 
lien besetzt wäre, da die 
einzelnen Amphigastrien- 
„bezirke‘ nur durch einen 
noch dichteren Wald die- 
ser gelegentlich auch ver- 
zweigten „Haare“ kennt- 
lich sind. Einen Teil eines 
Amphigastriums zeigt 
Abb. 6. Übrigens ist 
auch in der Region des 
2 Gametangienstandes 
die Ausbildung die glei- 
che wie am vegetativen 
Sproß. 

Kaum weniger eigen- 
tümlich sind auch die 
Amphigastrien von P. 
villosa. Sie sind hier 
besonders stark verteilt 
und bedecken mit ihren 
dichtstehenden, Wim- 
pern und Borsten tragen - 
den Lacinien die ganze 
Sproßunterseite, so daß 
die Insertion des Amphi- 
gastriums kaum zu er- 
kennen ist. Abb.7a zeigt 


Amphigastriums. 85 X. — b Teil eines Amphigastriums aus der einen kleinen Teil eines 


Scheitelnahe ; das Verhältnis von Papillen tragenden und papil- 
lenfreien Zellfäden kehrt sich gegenüber a um. 190 x. 


erwachsenen Amphiga- 
striums. Nur ab und zu 


ist ein in eine Schleimpapille endigender Zellfaden anzutreffen. — Hier 


ist nun ein bemerkenswerter Dimorphismus festzustellen, je nachdem 
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man Amphigastrien aus der Scheitelregion oder aus der Zone des er- 
wachsenen Stämmchens untersucht. Bei dem jugendlichen Amphigastri- 
um ist nämlich das Verhältnis von Schleimpapillen tragenden Fäden 
und „sterilen“ Haaren gerade umgekehrt. Es finden sich hier sehr 
viele, länglich-walzige Papillen neben ganz wenigen gewöhnlichen Zell- 


fäden. Wollte man hier teleologisch 
deuten, müßte man sagen, daß die 
Schutzfunktion des zarten Scheitels 
hier im Vordergrund steht. Ist die 
Pflanze erst erwachsen, dann ist 
diese Funktion überflüssig und zum 
kapillaren Festhalten von Wasser ge- 
nügen dann auch Zellfäden ohne be- 
sonders differenzierte Endzelle. 

Die Amphigastrien von P. fusca 
sollen in anderem Zusammenhang 
besprochen werden. Es kann an die- 
ser Stelle aus Raummangel nicht auf 
die Amphigastrien von P. Standleyi, 
P. glomerulifera und vieler anderer 
Arten eingegangen werden, die inter- 
essant genug sind. Aber die Amphi- 
gastrien der Plagiochilen mit gegen- 
ständigen Blättern sollen noch ganz 
kurz besprochen werden. Daß bei 
manchen Arten die Blätter auf der 
ventralen Insertion ein Stück weit 
verbunden sein können, schließt 
natürlich das Vorhandensein von 
Amphigastrien nicht aus. Sie treten 
dann ähnlich an der Verwachsungs- 
stelle auf, wie ich das bei gewissen 
Syzygiellen (2, S. 287) beschrieben 
habe. Da, wo die Blätter nicht op- 





Abb. 8. a P. opposita (Java, RENNER 37a), Am- 
phigastrien aus der Nähe des SproBscheitels. 
375 X. — b P. prolifera (Neu-Seeland, COLENSO 
1077), freipräparierter SproBscheitel ; liuks Ven- 
tralseite, das jüngste Amphigastrium wôlbt sich 
schützend über den Scheitel. 240 X. — c Die- 
selbe Art, ein fertig ausgebildetes Amphigastri- 
um, an den ersten Umläufen eines Seiten- 
sprosses auftretend. 240 X. 


poniert stehen, an den ersten Umläufen eines Seitenzweiges, können 
in der Tat auch sehr reich gegliederte Amphigastrien ausgebildet wer- 
den, wie das abgebildete Amphigastrium von P. prolifera zeigt (Abb. 8c). 
Das Amphigastrium von P. opposita bleibt auf dem Stadium eines ein- 
zigen, wenigzelligen Fadens stehen, der dann oft mehrere Papillen trägt 


(Abb. 8a). 
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IL Die Sexualorgane und ihre Hüllen. 
a) Die Androeceen. 

Zwei Grundtypen lassen sich bei den Antheridienständen gut unter- 
scheiden. Einmal die mit entfernt stehenden Brakteen. Bei diesen ist der 
dorsale Blattflügel zu einem aufgeblasen-sackförmigen Gebilde umge- 
wandelt, in dessen Höhlung das Antheridium sitzt. Der andere Typus: 
es stehen die Brakteen dicht gedrängt. Hier ist es unmöglich, daß sich die 
dorsalen Blatt-Teile zu Behältern umbilden, da jeweils das folgende 
Brakteenblatt mit seiner Lamina tief in die Höhlung des vorhergehenden 
hineinreicht, wobei das gesamte Brakteenblatt zu einem hohlen Gefäß um- 
gebildet ist. Während bei dem ersten Bauplantypus gewöhnlich nur ein 
einziges, sehr großes Antheridium entwickelt wird, das die Höhlung ganz 
ausfüllt, sind im zweiten Fall in der Regel eine ganze Anzahl (bis zu 6 oder 





Abb. 9. Teil von Antheridienständen, von der Dorsalseite gesehen; das untere Brakteenblatt ist 
jeweils abpräpariert, um die Antheridien sichtbar zu machen. a P. Lützelburgii (Brasilien, 
HOEHNE 96); — b P. opposita (Java, VERDOORN); beide 45 x. 


mehr) Antheridien entwickelt, die aber an Größe gegenüber dem einen des 
ersten Typus sehr zurückbleiben (Abb. 9a, b). 

Da Fälle bekannt sind, bei denen die an der sterilen Sproßzone vor- 
handenen Amphigastrien an Antheridienästen verschwinden, unter- 
suchte ich die Antheridienähren hinsichtlich dieser Organe. Es ist mir 
aber kein Fall vorgekommen, wo das Ausbleiben des sonst vorhandenen 
Amphigastriums die Annahme einer Scheitelzelländerung an den d- 
Sprossen gerechtfertigt hätte. Amphigastrien sind auch an den $-Ähren 
stets vorhanden, im allgemeinen in derselben Ausbildung wie am sterilen 
Sproß, oder höchstens etwas reduziert und vereinfacht. Hat die sterile 
Pflanze flächige Amphigastrien, so sind die des Antheridienstandes eben- 
falls flächige, ebenso wie wir z. B. die eigenartigen Amphigastrien von 
P. fusca (siehe S. 596) hier und dort in gleicher Ausbildung vorfinden usw. 
— Und dennoch sind mir einige Arten und eine ganze Verwandtschafts- 
gruppe bekannt, bei denen in dieser Hinsicht besondere Verhältnisse 
herrschen. Es werden hier nämlich Fälle von ‚„Verwachsungs“erschei- 
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nungen und Gestaltsänderungen der Amphigastrien anzuführen sein. 
Für die Stellung der Amphigastrien zu den Brakteen gilt Ähnliches wie 
für den vegetativen Sproß; sie sind nämlich durchaus nicht immer genau 
in der Mitte zwischen den ventralen Blattecken angeheftet, sondern 
stehen oft dem einen Blattrand näher als dem anderen. Das läßt uns 
vielleicht einen ganz bestimmten Rhythmus der Segmentabgliederung 
vermuten. Hiermit hängt es vielleicht auch zusammen, daß wir die 
Amphigastrien der ,,Cucullatae“ — es wird das unten noch ausgeführt — 
meist nur mit einem Blattrand verwachsen antreffen. 
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Abb. 10. P. clavato-saccata (Sumatra, MICHOLITZ). a Teil eines Antheridienstandes, von der 
Ventralseite gesehen; die Amphigastrien sind im Vergleich zur Größe der Brakteen stark ent- 
wickelt. 20 X. — b Amphigastrium von dem unterhalb des Antheridienstandes sich anschließen- 
den vegetativen Seitenast. 100 X. — c Amphigastrium der Antheridienähre in derselben Ver- 
größerung; der überraschend weitgehende Dimorphismus (Größe und Gestalt) ist bemerkenswert. 

Wir müssen uns jetzt mit Vertretern der cucullaten Plagiochilen 
näher beschäftigen, einer auch sonst morphologisch interessanten Gruppe. 
Die Amphigastrien des $-Standes sind hier kleiner ausgebildet und viel 
weniger reich gegliedert als die des vegetativen Sprosses. Nur eine auf- 
fällige Ausnahme kenne ich von dieser Regel: Bei P. clavato-saccata 
übertrifft das Amphigastrium des Antheridienastes das der vegetativen 
Zone desselben Sprosses um ein Mehrfaches an Größe, wie die beiden in 
gleicher Vergrößerung wiedergegebenen Amphigastrien der Abb. 10 b, c 
zeigen. Wir sehen, daß die Amphigastrien des sterilen Sprosses ein 
flächiges, mit wimprig-fädigen Zellauswüchsen versehenes Gebilde dar- 
stellen. Die zwischen den Brakteen stehenden Amphigastrien zeigen ein 
ganz verändertes Bild. Von der Randgliederung ist nichts geblieben. 








594 H. Carl: 


Das Amphigastrium hat jetzt gestreckt-eiförmige Gestalt, am Apikalende 
finden sich 2 (—3) wimperertige Zellfäden, die in der üblichen Schleim- 
papille enden. Aus der Abbildung ergibt sich auch der auffallende 
Größenunterschied. Der Übergang von der einen Amphigastrienart zur 
anderen ist im übrigen unvermittelt. In dem Augenblick, wo Brakteen 
auftreten, nehmen auch die Unterblätter sogleich ihre charakteristische 
Gestalt an. (Bei einer anderen Plagiochila mit Wassersäcken, bei P. muta- 
bilis, traf ich interessante Zwischenbildungen an.) Man könnte die 
Amphigastrien der $-Stengelzone bei P. clavato-saccata als Beispiel dafür 
ansehen, daß wir an Sprossen mit Gametangien frühere Gestaltungsver- 
hältnisse antreffen können als an den veränderten, weiterentwickelten 
vegetativen Sprossen. 

Untersucht man nun die soeben besprochenen Amphigastrien näher, 
so findet man, daß jedes von ihnen mit einem Brakteenblatt seines Zyklus 
an dem einen Rand ein Stück hoch verbunden ist. Wir kommen damit 
auf eine Eigenschaft zu sprechen, die allen daraufhin untersuchten 
,,Cucullatae“ mit flächigen Amphigastrien eignet. STEPHANI (11, Bd. II, 
S. 397) hat auch anhangsweise diese Besonderheit kurz erwähnt. 

Etwa 2—5 Zellen hoch sind dann beide Blattorgane verbunden; das 
Amphigastrium bleibt natürlich trotzdem quer inseriert. Selbst in den 
hin und wieder auftretenden Fällen, wo das Amphigastrium sogar mit 
beiden Brakteen seines Zyklus „verwachsen“ ist, verläßt es kaum die 
quere Insertion. — Die Brakteen von P. clavato-saccata zeigen nun noch 
die Besonderheit, daß längs der Verwachsungszone von Amphigastrium 
und Hochblatt auf der Innenseite ein kielartiges Anhangsgebilde auftritt. 
Diesen Flügel muß man wohl als den durch die Verbindung in Wegfall 
geratenen basalen Blattventralrand deuten, da er entsprechend nach 
unten zu breiter wird und an der Sproßachse ein kleines Stück herab- 
läuft. Man muß demnach annehmen, da wir es natürlich mit einer 
„kongenitalen‘ Verwachsung zu tun haben, daß den Blattzellen der Ver- 
wachsungszone die Fähigkeit zu weiteren periklinen Teilungen erhalten 
bleibt. In diesem Zusammenhang könnte man auch auf die Kielbildung 
an „Verwachsungsnähten‘“ hinweisen, wie wir sie von verschiedenen auf 
der Dorsalseite geflügelten Plagiochila-Perianthien kennen. 

Wir haben uns bis jetzt mit „Verwachsungen‘ von Brakteen mit 
Amphigastrien beschäftigt. Gibt es nun auch ,, Verwachsung** von Brak- 
teen unter sich? Auch das kommt innerhalb der Gattung vor, aber gewiß 
sehr selten. Ich habe es nur bei P. annotina beobachtet. Je zwei einem 
Umlauf zugehörige Brakteen sind nämlich an der Dorsalseite hoch hinauf 
„verwachsen“ (vgl. Abb. 11). Es kommt: vor, daß ein Brakteenblatt ohne 
erkennbare Grenze in das andere übergeht. Meist jedoch findet sich an 
der dem Stämmchen zugekehrten Blattseite ein Blattkiel, der in der 
Längsrichtung der Sproßachse, also in der Verwachsungslinie, verläuft. 
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Die Insertion eines Hochblattpaares auf der Dorsalseite ist dergestalt, 
daß am Sproß ein beiden Brakteen gemeinsamer kurzer Flügel, der die 
Fortsetzung des nach innen zu liegenden Kieles darstellt, herabläuft. 
Auf der Ventralseite sind die Brakteen unverbunden. Das Amphi- 
gastrium ist stark rudimentär. 

Nach Besprechung der Verwachsungserscheinungen sei noch ein Wort 
über die Zwischenformen von Brakteen und gewöhnlichen Seitenblättern 





Abb. 11. Abb. 12. 

Abb. 11. P. annotina (Neu-Seeland, BECKETT). Teil eines Antheridienstandes, von der Dorsal- 
seite gesehen; je zwei Brakteen eines und desselben Zyklus sind miteinander ‚verwachsen‘. 
Darunter ein Brakteenblattpaar abpräpariert und flach ausgebreitet. 18 X und 12x. 

Abb. 12. P. fusca, aufpräparierter Scheitel eines männlichen Zweiges, rechts Ventralseite. Die 





Amphigastrien der jüngsten Umläufe neigen sich über den Scheitel. Neben den Antheridien 
stehen paraphysenartige Aussprossungen. 120 X. 


erlaubt, die besonders bei starker Verschiedenheit dieser Blattarten be- 
merkenswert sind. 

An der Stelle des Sprosses, wo der Hauptsproß z. B. von P. Sandei 
(oder einer anderen cucullaten Plagiochila) sich in das fächerartige 
Bündel der männlichen Äste auflöst, finden sich unter den Blättern die 
mannigfachsten Zwischenformen, die zu den Brakteen überleiten. Zwi- 
schen einem normalen Laubblatt und einem Brakteenblatt sind in der Ge- 
staltung in der Tat sehr große Unterschiede. Abgesehen von dem Größen- 
unterschied besitzt das stark randdifferenzierte normale Laubblatt einen 


umgeschlagenen Dorsalrand mit langen verzweigten Wimpern und am 
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Hinterrand einen Wassersack. Wie wird daraus das ganzrandige ¢- 
Hochblatt? Die Zwischenformen zeigen, daß die ventrale Randgliederung 
zuerst verloren geht, jedoch das Cucullum noch erhalten bleibt. Dann 
erst geht auch die dorsale Randzähnung verloren, während sich die api- 
kale Randbewehrung am längsten erhält. Es kommen Zwischenstadien 
vor, wo Dorsal- und Ventralrand zugleich Cuculla tragen usw. 

Schließlich möchte ich noch aus dem zu Unrecht in unserer Gattung 
vernachlässigten Kapitel des Androeceenbaus auf die Antheridienstände 
von P. fusca eingehen. 

Die Präparation eines männlichen Scheitels (Abb. 12) zeigt vor allem, 
daß die Amphigastrien sehr stark entwickelt sind, die Länge der jungen 
Brakteen erreichen und über den Scheitel hinweggewölbt sind. Im er- 
wachsenen Zustand werden sie dann von einem Bündel sehr langer, 
braungefärbter, haarähnlicher Zellfäden dargestellt. Als Besonderheit 
zeigt schließlich die Zeichnung, daß am Grunde der Antheridien, die ich 
bei dieser Art stets nur in Einzahl antraf, noch paraphysenähnliche Aus- 
sprossungen ab und zu vorkommen können, jedoch nur in ganz geringer 
Zahl. Diese Erscheinung kenne ich noch von P. Sandei und anderen 
wieder, wo diese Paraphysen aber auch nur in geringer Zahl zu 
finden sind. Bei verwandten Gattungen dagegen, bei Syzygiella und 
Jamesoniella gelang es mir, paraphysenartige Aussprossungen am Anthe- 
ridiengrunde in großer Zahl nachzuweisen. Als erster hat übrigens wohl 
Lerrezs (9, 2. Heft, S. 44) derartige Bildungen, die bekanntlich auch 
zwischen den Archegonien auftreten, an den Antheridienständen von 
Scapanien gefunden. 

b) Das Perianth. 


Es sollen hier nur die Entwicklung und der Aufbau des Plagiochila- 
Perianths berücksichtigt werden. Über die verschiedenen Typen, die auf- 
treten können, habe ich am anderen Orte geprochen. 

Eine weitgehende Selbständigkeit im Wachstum der ein Perianth bil- 
denden Segmente, wie es Knapp (8, S. 4 ff.) für Chiloscyphus- und Lopho- 
colea-Arten angibt, ist bei den Plagiochilen weniger häufig, aber kommt 
durchaus vor. Wenn seine Vermutung, daß in einem solchen Falle vom 
Scheitel entfernt gelegene Segmente dem Aufbau des Perianths dienen, 
berechtigt ist, müßten wir auch bei diesen Plagiochilen (vielleicht über- 
haupt?) eine Beteiligung mehrerer Umläufe an der Archegonerzeugung 
annehmen. 

Die Beteiligung der Segmente am Perianthaufbau wird natürlich da 
besonders deutlich, wo die einzelnen Blattanteile überhaupt nicht ver- 
wachsen, was hin und wieder zufällig vorkommt. Ich habe Perianthien 
bei P. aërea gefunden, die dorsal und ventral unverwachsen waren, und 
dann wieder solche bei anderen Arten, die nur auf der einen Seite bis zum 
Grund offen waren. Am häufigsten jedoch, besonders bei jugendlichen 
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Perianthien, haben wir wohl ventral wie dorsal kurz verwachsene, aber 
weit lippig hervorgezogene Perianthhälften, die z. B. bei P. densiflora 
sogar die zweizellige Anlage in Gestalt von zwei großen Zipfeln noch 
recht lange erkennen lassen. Aber auch die Form mancher erwachsener, 
langröhriger und plattgedrückter Perianthien mit einer noch deutlich 
lippigen Öffnung weist darauf hin, daß vornehmlich eine Beteiligung der 
beiden Flankensegmente am Perianthaufbau festzustellen ist. Aber auch 
das ventrale Segment beteiligt sich, wenn auch nur durch einen geringen 
Beitrag, an der Perianthbildung, dergestalt, daß wir uns an der ventralen 
Seite des abgeflachten Perianths-einen schmalen Blattstreifen im Zu- 
sammenhang mit den Flankenanteilen hochgewachsen vorstellen müssen. 
Wenn Knapp (8, S. 15) diese eben geschilderte Zusammensetzung nur 





i 6 


Abb. 13. P. vesiculosa (Malakka, WERNER), Perianth, längs der Dorsalseite aufgeschnitten und 
ausgebreitet. Es sind die drei Blattanteile, die an seinem Aufbau beteiligt sind (rechts und 
links die Seitenblätter, in der Mitte das Amphigastrium), gut zu erkennen. Die Seitenbiätter 
sowie Amphigastrium sind sogar, ihrer Anlage entsprechend, noch deutlich zweilappig. 17 X. 


vermuten kann, so dürften vielleicht einige interessante Perianthien seine 
Annahme vollauf bestätigen. Vor allem muß hier auf P. tricarinata hin- 
gewiesen werden. Das Perianth dieser Art trägt auf der Dorsalseite einen 
glattrandigen, breiten, stark undulierten Flügel. An der Ventralseite 
finden sich zwei (mitunter noch weitere akzessorische) Kiele, zwischen 
die ein unregelmäßig gefalteter und zipfliger Abschnitt eingeschaltet ist. 
Den schmalen Perianthstreifen müssen wir wohl als den vom bauch- 
ständigen Segment herrührenden Perianthanteil ansprechen. — Ein an- 
deres Perianth, das ich nur gelegentlich einmal bei P. vesiculosa fand, 
zeigt noch ein weiteres. P. vesiculosa ist eine cucullate Art mit flächigem 
Amphigastrium, während das von P. tricarinata nur rudimentär aus- 
gebildet ist. Hier scheint nun die Beteiligung der drei Segmente am 
Perianthaufbau noch weiter zugunsten des ventralen verschoben zu sein. 
Abb. 13 zeigt dieses Perianth, das an der Dorsalseite aufgeschnitten 
wurde, flach ausgebreitet. Neben den beiden, deutlich abgesetzten 
Flankenblättern, an denen noch eine undeutliche Zweilappigkeit auf ihre 
39* 
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Entstehung hinweist, sehen wir eine sehr starke Beteiligung des ventralen 
Segments, das aus zwei reich gegliederten, in der Mitte bis zur Hälfte 
verwachsenen Blattlappen besteht. Seitlich ist dieser ventrale Perianth- 
anteil mit jedem Flankensegment bis zur Hälfte verbunden. 

Zur Zeit der Archegonreife 
fand ich stets die Perianthien 
schon entwickelt vor. Höch- 
stens aber hatten sie die Größe 
der sich eben öffnenden Arche- 
gonien gerade erreicht, öfter 
waren sie auch noch ein Stück 
zurückgeblieben. Abb. 14 zeigt 
derartige jugendliche Perian- 
thien. 


Zusammenfassung. 


1. Das Stämmchen ist in- 
nerhalb der Gattung Plagio- 
chila ziemlich übereinstim- 
mend gebaut. — Bei P. con- 
tingens ist die äußerste Rinden- 
zellenlage besonders differen- 
ziert. — Kutikularstruktur 
tritt an der Sproßachse in 
Abb. 14. Sehr junge Perianthien, die die Länge der ge- Form von langen, unter sich 
öffneten Archegonien noch nicht erreicht haben. Seit- parallel verlaufenden Zell-Lei- 
lich ist jeweils das Amphigastrium in Gestalt von mehre- 
ren Zellfäden zu erkennen. 65 X. — a Plagiochila spec. sten auf (z. B. P. guttulata). 
enigma = Belangeriana (Java, __ Es lassen sich zwei Typen 

von Paraphyllien unterschei- 
den: 1.borstenähnliche oder dornige Auswüchse rings am Stengel (P. abie- 
tina, P. hirta usw.) und 2. lamellenartige oder leistenförmige Zellflächen 
auf der Stämmchenoberseite (P. circumdentata, P. intercedens usw.). 

2. Verzweigte Randwimpern an den Blättern treten selten auf 
(P. hylaecoetis, P. Sandei). — Aussprossungen der Blattlamina kann man 
an den Wassersäcken von P. vesiculosa und P. lobulata und an der ven- 
tralen, basalen Blattpartie von P. villosa antreffen. 

3. Alle Plagiochilen besitzen Amphigastrien; sie lassen sich in zwei 
Gruppen einteilen: 1. in die Arten mit flächigen und 2. in die mit anders 
gestalteten, oft rudimentären Amphigastrien. — Bei P. vesiculosa können 
Amphigastrien mit Wassersäcken, bei P. compressula solche mit schiefer 
Insertion und mit auffallendem Seitenblattcharakter vorkommen. — 
Eigentümliche Ausbildung zeigen die Amphigastrien von P. villosa und 
P. Rutlandi. 
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4. An den Antheridienständen von P. clavato-saccata treten ganz 
andersgestaltete (größere und einfacher gegliederte) Amphigastrien auf 
als am sterilen Sproß. — Bei den cucullaten Plagiochilen ist das Amphi- 
gastrium des Antheridienstandes meist mit einem benachbarten Brak- 
teenblatt seitlich „verwachsen“. — Bei P. annotina „verwachsen“ je 
zwei Brakteen eines Zyklus auf der Dorsalseite miteinander. — An der 
Basis der Antheridien kommen paraphysenähnliche Aussprossungen vor 
(P. Sandei, P. fusca). 

5. Der Aufbau des Perianths aus den drei Segmenten wird an den 
Perianthien von P. tricarinata und P. vesiculosa verständlich, die die Be- 
teiligung des ventralen Segments deutlich zeigen. 
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Im NachlaB des jiingst verstorbenen Forschers befand sich die bis in 
die Einzelheiten gehende Ausarbeitung einer Methode der Strahlungs- 
messung, die gedanklich originell und für ökologische Zwecke wertvoll 
erscheint, so daß ihre Veröffentlichung sich rechtfertigt. 

Während bisher bekannt gegebene Apparate den Lichteinfall auf eine 
Ebene, deren Lage im allgemeinen variierbar ist, zu messen gestatten, ist 
der hier beschriebene Apparat geeignet, gleichzeitig den Lichteinfall von 
verschiedenen Richtungen her festzustellen, indem die mit lichtempfind- 
lichem Papier überzogene Fläche zylindrisch gestaltet ist. Der Apparat 
ist zunächst für horizontale Lage der Achse entworfen, doch wird es leicht 
sein, ihn so abzuändern, daß die Lage der Achse im Raume variiert wer- 
den kann. Je nach der Stellung der Achse wird man dann die von ver- 
schiedenen Seiten auf ein zylindrisches Organ (Stamm, Zweig) in gleicher 
Steliung auffallende Lichtintensität feststellen können; ebenso wird es 
möglich sein, mit der Apparatur die Richtung, aus der eine Pflanze im 
Walde und ähnlichen Standorten die maximale Lichtmenge erhält, zu er- 
mitteln, was für manche Studien von Bedeutung werden kann. 

Die Messung der Lichtintensität erfolgt nach der photographischen 
Methode nach dem Grad der Schwärzung lichtempfindlichen Papiers. 
Vergleichswerte mit vollem Tageslicht oder mit einer künstlichen Licht- 

quelle bekannter Emission werden mit einem Apparat A ermittelt. Die 
Abschwächung der Wirkung des einstrahlenden Lichtes, die hier not- 
wendig ist, um den Vergleich mit der an anderen dunkleren Standorten 
zu ermöglichen, wird durch einen rotierenden Zylinder bewirkt mit drei- 
eckigen Ausschnitten von gleicher Wirkung wie bei den bekannten rotie- 
renden Sektoren. Mit diesem Apparat A können ein oder mehrere Appa- 
rate B, die an verschiedenen Orten räumlich gleich orientiert aufgestellt 
werden, durch elektrische Leitung verbunden werden, und in dem Mo- 
ment, in dem durch Verschieben einer Schutzhülle im Apparat A das 
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photographische Papier freigelegt oder nach bestimmter Zeit wieder be- 
deckt wird, geschieht das auch bei den übrigen Apparaten. Die Zeit der 
Exposition ist allerdings bei Ver- 

such und Kontrolle nicht gleich, é 

so daß bei Auswertung der Er- i pes 
gebnisse der Schwarzschildfaktor 
für das verwendete lichtempfind- 

liche Papier berücksichtigt wer- 

den muß. 

Über die Wahl des Papieres - 
findet sich keine Angabe. Ein = 
allzu empfindliches Material kann 
nicht verwendet werden, da sonst 
beim Offnen des Verschlusses x 
Fehler auftreten würden. Die 
Exposition müßte mindestens ei- a 
nige Minuten dauern. Im Hin- 
blick auf die verschiedenartige = tw 
Wirkung von Strahlen verschie- 
dener Wellenlänge auf physiolo- 
gische Vorgänge ist an die Ver- 
wendung von Lichtfilterngedacht «+ 
worden, doch ist in der Apparatur 
eine Einrichtung zur Filterung des 
Lichtes noch nicht vorgesehen. 
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Abb. 1. Der Apparat A. 











Abb. 1 zeigt eine Zeichnung 
des Apparates. In der Mitte oben 
ist der der Lichtaufnahme die- 
nende Teil links mit dem ,,Ver- 
schluB“‘ bedeckt, rechts im Schnitt 
dargestellt. Er ruht auf einer 
Achse, die von den Achsenträ- 
gern a und b getragen wird. Der 
Achse sitzt die Scheibe y fest 
auf. Von links wird auf die Achse 
das ,,Netz‘‘ N mit seinem inneren 
engen Zylinder aufgeschoben und 
mit einem Stift st, der in eine Ver- 
tiefung der Scheibe y paßt, festgelegt. Der äußere größere Zylinder des 
Netzes ist netzartig durchbrochen; in ihn wird das lichtempfindliche 
Papier eingelegt und mit einem federnden Zylinder von innen angepreßt. 





Der Vergleichsapparat A. | 
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Zwischen Netzzylinder und Verschluß befindet sich das ,, Diaphragma“, 
ein Zylinder mit ausgeschnittenen Sektoren, der mit der Zahnradnabe h 
der Achse aufsitzt; durch Vermittlung des Zahnrades F steht er mit dem 
durch Akkumulatorenstrom zu betreibenden Kleinmotor P in Verbin- 
dung, durch den er in rotierende Bewegung versetzt werden kann. Der 
Verschluß wird zum Zwecke der Exposition auf dem ‚führenden Zylin- 
der“, auf den sein linker engerer Ansatz paßt, nach links verschoben. 
Der führende Zylinder, an sich eine Verlängerung der Achse, wird auf den 
Achszylinder des ,,Netzes“ aufgeschraubt (@ in Abb. 2 und 4) und am 
anderen Ende an einem Stativ befestigt. Bei Verschiebung des Ver- 
schlusses auf dem Führungszylinder nach links (Öffnung) kommt der 
Kontaktstift c mit dem Stift c’ in Berührung, dadurch wird ein Akku- 
mulatorenstrom geschlossen und der Verschluß eines oder mehrerer 
Apparate B geöffnet. Bei Verschieben nach rechts (Schließen) wird 
mit Berührung der Kontaktstifte ein zweitesmal Strom gegeben und 
der Verschluß der Apparate B wieder geschlossen. 

Das Netz (Abb. 2). — Stellt 
man sich den äußeren Zylinder 
des Netzes in der Längsrichtung 
aufgeschnitten und in eine Ebene 
umgebogen vor, so bilden die 
Maschenränder ein System recht- 
winkliger Koordinaten, die die 
Fläche in acht achsenparallele Längsstreifen und zehn Querstreifen zer- 
schneiden. Die Längsstreifen oder die in einem Querstreifen liegenden 
Rechtecke — wieder um den Zylinder herum gelegt gedacht — unter- 
scheiden sich durch den Winkel zur Horizontalen oder zum Zenit oder 
zu einer entsprechenden Normalen, falls die Achse des Apparates nicht 
horizontal steht. An den nicht durchbrochenen 5 mm breiten Enden des 
Netzzylinders sind zur Orientierung Winkelmarken eingeschnitten, die 
die Abweichung der Längsstreifen von der Normalen von 45 zu 45° an- 
geben und auf dem noch unter ihnen liegenden Papier mit abgebildet 
werden. Die Querstreifen und die einzelnen Areale eines Längsstreifens 
unterscheiden sich bei rotierendem Sektorzylinder im Lichtgenusse ent- 
sprechend den in der Achsenrichtung sich immer mehr verschmälernden 
Ausschnitten dieses Zylinders. Wirkt am äußeren linken Rande die Licht- 
menge (Intensität - Zeit) 100, so am linken Rande von Feld 10 die Licht- 
menge 10 oder in der Mitte der Felder 1 und 10 die Lichtmengen 95 und 
5. Das Netz wird aus solidem Material (Stahl oder Hartbronze) an- 
gefertigt, zylinderförmig zusammen gebogen, verlötet und auf der Dreh- 
bank abgeschliffen. An den Werkstoff für das Netz werden erhöhte An- 
sprüche gestellt, weil die Maschenränder einerseits schmal und dünn, 
andererseits aber so fest sein müssen, daß eine Verbiegung oder Ver- 





Abb. 2. Das Netz des Apparates À. 
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beulung ausgeschlossen ist. Die Länge des Netzzylinders parallel zur 
Achse beträgt 94 mm, der innere Durchmesser 38,2 mm, der Umfang also 
122 mm, so daß Papiere oder Filme von 9/12 cm verwendet werden 
können. 

Der federnde Zylinder. Sein Zweck ist, das photographische Papier an 
den Netzzylinder von innen anzupressen. Er wird aus dünnem Blatt- 
stahl oder einer elastischen Legierung angefertigt. Bei Verwendung von 
Papier 9/12 cm muß er einen Umfang von 117—118 mm haben und eine 
Höhe von 94,5 mm, damit er aus dem Netzzylinder etwa 0,5—1 mm her- 
vorragt und beim Einsetzen oder Herausnehmen angefaßt und zusammen- 
gedrückt werden kann. 

Das rotierende Diaphrag- 
ma (Abb. 3). Es hat die 
Form einer Zylinderröhre 
mit zwei einander gegen- 
überliegenden dreieckigen 
Ausschnitten. IstdieGrund- 
linie der beiden Dreiecke je !/, des Zylinderumfanges, so fällt an dieser 
Stelle die Lichtintensität © während der ganzen Expositionszeit ¢ auf 
das Photopapier. Ist sie auf 1/19, 1/20, 1/59 usw. verringert, so gilt 
das auch für das Produkt der auffallenden Lichtintensität mal der Zeit, 
die entsprechend kürzer 
wird. DadieSchwärzung 
photographischen Pa- +— ——— i 
piers nicht proportional a 
é-t ist, so müßte für ge- 
nauere Untersuchungen 
der Schwarzschildfaktor fiir das verwendete photographische Material 
festgestellt werden. Die Diaphragmazylinder mit verschieden weiten 
Ausschnitten sind auswechselbar, um den Vergleich mit an verschieden 
hellen Standorten mit dem Apparat B erhaltenen Schwärzungen zu er- 
möglichen. Das Diaphragma ist mit einem Schieberrand C versehen, der 
zur lichtdichten Verbindung mit dem Verschluß dient. Das Diaphragma 
wird aus dünnem, auf beiden Seiten geschwärztem Messingblech herge- 
stellt. Da die Drehleistung des Diaphragmas sehr gering ist, sind Achsen- 
lager spezieller Konstruktion unnötig. Von Wichtigkeit ist aber, daß das 
Diaphragma bei der Rotation nicht schleudert und in der Richtung der 
Achse seine Lage nicht verändert, da nur dann die Abhängigkeit von 
Schwärzung des Photopapiers und ¢-t richtig bestimmt und die Ermitte- 
lung der auf den Apparat B auffallenden Intensitäten durch Schwär- 
zungsvergleich richtig durchgeführt werden können. 

Der führende Zylinder (Abb. 4). Die Rotation des Diaphragmas muß 
vor dem Öffnen des Verschlusses beginnen. Dementsprechend darf der 











Abb. 3. Das rotierende Diaphragma. 














c 
Abb. 4. Der führende Zylinder des Apparates A. 
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VerschluB sich nicht nach oben oder unten verschieben, d. h. der Teil, der 
über dem Diaphragma liegt, muß ebenso wie dieser und der Netzzylinder 
tadellos zentriert sein, da sonst zwischen ihm und dem rotierenden Dia- 
phragma Reibung entstehen würde. Ebenso muß der Verschluß bei Ver- 
schiebung sich genau parallel der Apparatachse bewegen, damit er dabei 
nicht mit dem rotierenden Diaphragma und anderen Teilen des Appa- 
rates in Berührung kommt. Deshalb wird der Verschluß mit seinem 
engeren Rohransatz auf den führenden Zylinder aufgesetzt, der gleich- 
zeitig auch dazu dient, das lichtempfindliche Papier besser im Netz fest- 
zuhalten. Hierzu ist das Schraubengewinde a vorgesehen, mit dem der 
führende Zylinder auf das Ende a (Abb. 2) der inneren Röhre des Netzes 
aufgeschraubt wird. Der Deckel C wird hierbei auf den hervorragenden 
Rand des federnden Zylinders aufgedrückt, wodurch dann die Lage aller 
Teile im Netz befestigt wird. 

Der Verschluß. Seine Form geht aus Abb. 1 schon hervor. Nach Ein- 
legen des Papiers in das Netz und Anbringen des Verschlusses wird dieser 
mit einem Deckel verschlossen. 

Soll mit dem Apparat A eine Messung ausgeführt werden, so wird in 
der Dunkelkammer das Photopapier in das Netz gebracht und mit dem 
federnden Zylinder angepreßt, dann wird der führende Zylinder ein- 
geschraubt, der Verschluß angebracht und mit dem dazu gehörigen 
Deckel verschlossen. Am Ort der Messung wird dieser Deckel abgenom- 
men und das Netz mit Verschluß an der Achse des Apparates angebracht 
so, daß der Stift C (Abb. 1) in die Vertiefung der Achsscheibe y paßt, 
und mit einer Rändelschraube an der Achse festgeschraubt. Dann wird 
der Motor in Gang gesetzt und nach Erreichen der richtigen Tourenzahl 
der Verschluß geöffnet und nach einer bestimmten Zeit wieder geschlossen. 


Der Meßapparat B. 


Der Apparat B ist in vieler Hinsicht dem Apparat A ähnlich. Es 
fehlt ihm aber der rotierende Zylinder, so daß er in der Konstruktion 


— 





Abb. 5. Der Apparat B. 


wesentlich einfacher ist. Abb. 5 bringt eine Zeichnung des Apparates. 
Der Schnitt durch den zylindrischen Teil zeigt in der Mitte schwarz ge- 
zeichnet das Netz, das über das Achsrohr des rechten führenden Zylinders 
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mit seinem inneren Zylinderrohr hinweggeschoben wird und mit einem Stift 
in eine Vertiefung der Grundplatte des rechten führenden Zylinders paßt. 
Links von dem Netz schließt sich der linke führende Zylinder an. Der 
zweiteilige Verschluß ist in Richtung des Pfeiles gerade in Öffnungs- 
bewegung gedacht; der rechte Teil des Verschlusses bedeckt das Netz 
noch zum größeren Teil. 

Das lichtempfindliche Papier wird wie beim Apparat A in die Netz- 
röhre des Netzes eingesteckt und mit einem federnden Zylinder an diese 
angepreßt. Das Netz (Abb. 6) ist schmäler, es wird ein Papierstreifen von 
2,5/12 cm verwendet. Der Verschluß (Abb. 7) besteht aus zwei Zylindern 
D und E von 30 mm Höhe, die miteinander durch Schrauben verbunden 
sind und deren Abstand auch 30 mm beträgt. Be- 
vor der Apparat in Betrieb gesetzt wird, ist das © 

m 





Papier vor Lichteinwirkung durch den Zylinder D E 
geschützt; wird dann der Verschluß um 30 mm A 

nach rechts gerückt, so wird das Photopapier frei #7 4 ¢ 

zur Exposition, wird darauf der Verschluß um Abb. 6. 

weitere 30 mm nach rechts gerückt, so wird das ?®® Netz des Apparates B. 
Photopapier durch den Zylinder E gegen weitere Belichtung geschützt. 
Die Bewegung des Verschlusses wird geführt durch die schon erwähnten 
beiden links und rechts vom Netz angebrachten führenden Zylinder. Die 
Bewegung des Verschlusses erfolgt automatisch durch die in Abb. 5 rechts 
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Abb.7. Der führende Zylinder des Apparates B. 




















zu sehende Mechanik. Sobald die Trommel h, in der sich eine gespannte 
Feder befindet, sich zu drehen beginnt, winden sich auf das mit derselben 
verbundene Rad b Fäden auf, die an den Ösen C des Verschlusses befestigt 
sind, wobei dann der Verschluß nach rechts rückt. Auf dem Wege zum 
Verschluß gehen die Fäden über die Rollen a. Das Rad hat einen Durch- 
messer von 60 mm, so daß bei einer halben Umdrehung der Verschluß 
sich um 30 mm verschiebt. Zu Beginn des Versuches muß die Feder ge- 
spannt werden, und die Trommel arretiert durch den an dem Hebel ¢ an- 
gebrachten Sperrhaken, der in einen Ausschnitt am äußeren Rande des 
Rades H eingreift. Die zum Verschluß führenden Fäden müssen gespannt 
sein. Sobald nun der Verschluß des Apparates A geöffnet wird und durch 
Berührung der früher erwähnten Kontaktstifte der Strom in der Spule M 
eingeschaltet ist, so wird der Anker 7' auf einen Moment vom Elektro- 
magneten angezogen, der Sperrhaken d wird aus dem Rande des Rades 
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herausgezogen, das eine Umdrehung um 180° ausführen kann und, da der 
Strom inzwischen wieder unterbrochen ist, dann wieder arretiert wird. 
Solange der Verschluß im Apparat A geöffnet ist, wird auf dem mit ihm 
verbundenen Apparat B das lichtempfindliche Papier der Belichtung aus- 
gesetzt. Wird im Apparat A der Verschluß wieder geschlossen, so erfolgt 
wieder Berührung der Kontaktstifte, der Strom durch die Spule wird 
wieder geschlossen, und der Verschluß im Apparat B rückt um 30 mm 
weiter, wodurch das Netz mit dem Photopapier von dem Zylinder E des 
Verschlusses lichtdicht bedeckt wird. 

Die beiden Zylinder des Verschlusses sind miteinander durch vier 
Schrauben verbunden, die während der Exposition über dem Netze sich 
befinden. Damit sie möglichst wenig beschattend wirken, müssen sie so 
angeordnet sein, daß ihre Lage mit den Streifen des Netzzylinders, welche 
die Felder 0° und 1800 begrenzen, zusammen fällt. Zu diesem Zwecke 
muß nicht nur die Lage des Netzes zur Achse des Apparates, sondern auch 
die des Verschlusses gegen Verdrehung fixiert sein. Das geschieht auf die 
Weise, daß im führenden Zylinder zwei Rinnen angebracht werden, in 
denen in der richtigen Lage am VerschluBzylinder £ angebrachte Grate 
laufen. 

Zur Ausführung einer Messung wird das Netz mit einem Streifen 
Photopapier versehen und dieses mit dem elastischen Zylinder angepreßt, 
dann wird der linke führende Zylinder eingeschraubt und der Verschluß 
mit dem Zylinder E voran von rechts auf den führenden Zylinder so weit 
geschoben, bis das Netz von dem Zylinder D des Verschlusses bedeckt ist. 
Dieser im Dunkelzimmer zusammengesetzte Teil des Apparates wird 
dann am Meßort an den rechten führenden Zylinder in der richtigen Lage 
angesetzt, die Radtrommel zur Bewegung des Verschlusses gespannt und 
die Fäden zum Verschluß eingehängt und straff gezogen. Der Apparat 
B soll auf ein photographisches Stativ aufgeschraubt werden (f in 
Abb. 5). Nach Aufstellung des Apparates A wird die Verbindung der 
elektrischen Leitung mit den Klemmen d (Abb. 5) hergestellt. 


Die hier beschriebene Apparatur liegt bisher nur im Entwurf vor, ge- 
baut wurde sie noch nicht, es liegen daher auch noch keine Erfahrungen 
damit vor. Die Zeichnungen stammen von ARCICHOVSKY; die Beschrei- 
bung wurde inhaltlich wenig verändert, sie war aber noch nicht druck- 
reif, so daß wesentliche formale Änderungen nötig waren. 





(Aus dem Botanischen Institut der Universität Leipzig.) 


ÜBER DIE BEEINFLUSSUNG 
DER SPROSSGEWEBE-DIFFERENZIERUNG DURCH 
ENTFERNEN JUNGER BLATTANLAGEN. 
Von 
JOHANNES HELM. 
Mit 4 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 2. März 1932.) 


Einleitung. 

Im Verlauf einer Untersuchung über die Differenzierung der Sproß- 
scheitelmeristeme von Dikotylen (16) war mir wiederholt eine Korrelation 
zwischen dem Entwicklungszustand einer Blattanlage und der Aus- 
bildung der zugehörigen Blattspur im Stengel aufgefallen. Um weiteres 
über diese Beziehungen in Erfahrung zu bringen, lag es nahe, durch ex- 
perimentelle Eingriffe die Blattentwicklung in irgendeiner Weise zu ver- 
ändern, um dadurch eine vom Normalfall abweichende Ausbildung der 
Blattspuren zu veranlassen, sei es in qualitativer oder quantitativer Be- 
ziehung. 

Für dieses Vorhaben erwies sich eine Methode als besonders auf- 
schlußreich, die im Abpräparieren allerjüngster, eben erst am Vegetations- 
kegel abgegliederter oder in Abgliederung begriffener Blattanlagen be- 
stand. Zwar fußten auf der Entfernung von Blättern bereits mehrfach 
experimentelle Untersuchungen !, jedoch handelte es sich dabei fast aus- 
schließlich um vollentwickelte Blätter. Darum kommen unseren Ver- 
suchen lediglich die von Jost (20) am Epikotyl von Phaseolus multi- 
florus durchgeführten Experimente näher, da hier gleichfalls — wenn 
auch schon etwas weiter entwickelte, so doch noch nicht vollständig aus- 
gebildete junge Blättchen entfernt wurden. Daneben sind noch die 
Untersuchungen von BERTHOLD (1) zu erwähnen, der Blätter fortnahm, 
die bereits 1/, ihrer normalen Größe erreicht hatten ; die neueren Arbeiten 
von DanıtA (5) und Goos (11) sind in unserem Zusammenhang von ge- 
ringerer Bedeutung. 


1 Ich erinnere nur an die „Entlaubungsversuche“ von Kny (22, 23), Wır- 
HELM (49), LoPRIORE (32) und Künns (25). 
Planta Bd. 16. 40 
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Untersuchungsobjekte und Methodik. 

Sämtliche Objekte befanden sich zur Zeit der Ausführung der Opera- 
tion noch vollauf im vegetativen Entwicklungszustand. Die Pflanzen von 
Lysimachia punctata waren in einzelnen Büschen im Freiland gezogen 
und mehrere Tage vor Verwendung eingetopft worden. Die Operation 
wurde hier immer an allen Haupttrieben eines Busches ausgeführt, 
nachdem — meist am Vortage — stets sämtliche, die ruhenden wie 
die bereits ausgetriebenen sichtbaren Achselknospen entfernt worden 
waren. 

Die Pflanzen von Ricinus communis entstammten eigener Anzucht 
und waren, nachdem sie im Gewächshaus ihre Kotyledonen entfaltet 
hatten, einzeln in Töpfe gepflanzt, im Freien an sonniger Stelle weiter- 
kultiviert worden. Zur Zeit der Operation hatten die sehr kräftigen 
Pflanzen bereits drei bis vier Blätter voll entfaltet. 

Um die allerjüngsten Blattanlagen abpräparieren zu können, war es 
nötig, einige der den Vegetationspunkt einhüllenden jungen Blittchen 
zu entfernen; jedoch wurde deren Anzahl möglichst klein gehalten, um 
nicht unnötig zu verwunden und dadurch Komplikationen bei der an- 
schließenden Weiterkultivierung herbeizuführen. Damit diese Blättchen, 
wie auch sodann die jungen Blattanlagen, möglichst genau und voll- 
ständig abpräpariert werden konnten, wurden die Spitzen der Pflanzen 
bzw. der einzelnen Triebe mittels einer in zwei Ebenen verstellbaren Ein- 
richtung in ein Präpariermikroskop von Zeiss eingespannt und darauf bei 
mittlerer Vergrößerung und unter Benutzung schmaler, scharfer Lanzett- 
nadeln der Operation unterzogen, die nach einiger Übung leicht und 
sicher durchführbar war. Auf diese Weise wurden etwa 180 Triebe von 
Lysimachia punctata und 100 Pflanzen von Ricinus communis vorbe- 
handelt. 

Nach beendeter Operation wurden die Pflanzen stets gegossen (mit der 
Brause) und für 3 Tage in einen geräumigen Glaskasten im sogenannten 
Südgewächshaus gebracht, wo sie annähernd bei Außentemperatur und 
einer durchschnittlichen relativen Luftfeuchtigkeit von 90% gehalten 
wurden. Dieser hohe Feuchtigkeitsgrad erwies sich als notwendig, um 
die etwas geschwächten und ihrer natürlichen Schutzhülle beraubten 
Sproßenden vor dem Vertrocknen zu bewahren, zumal die Versuche in 
die Monate Juni bis September des heißen Sommers 1929 fielen. Für 
weitere 3—4 Tage kamen die Pflanzen dann in einen zweiten Glaskasten, 
in dem sie bei einer durschschnittlichen relativen Luftfeuchtigkeit von 
50—60% kultiviert wurden. Objekte, die längere Zeit beobachtet werden 
sollten, kamen von diesem Zeitpunkt an allmählich ins Freiland zurück. 
Bei derartiger Behandlung gelang es, sowohl alle Pflanzen am Leben zu 
erhalten als auch die Verkorkung der Wundflächen bedeutend einzu- 
schränken. 
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Bei beiden Versuchspflanzen, in ganz besonderem Maße aber bei 
Lysimachia punctata, mußten bereits vom 1. Tage nach der Operation an 
sorgfältig die vor allem in nächster Nähe des Vegetationspunktes noch be- 
findlichen und nun infolge der Entfernung der zugehörigen Blätter aus- 
treibenden Achselknospen entfernt werden, da anderenfalls der durch die 
Verletzung geschwächte Vegetationspunkt der Spitze verkümmerte und 
abstarb. 

Von derartig vorbehandelten Pflanzen wurden jeweils einige Sproß- 
spitzen in Zeitabständen von je 1/, Tag mittels des Fixierungsgemisches 
nach JuEL (80% Alkohol) fixiert, auf dem üblichen Wege in Paraffin von 
520 eingebettet und in Mikrotomschnittserien (5 4) der Untersuchung 
unterzogen. Dabei wurde das Augenmerk hauptsächlich auf die grund- 
legenden Veränderungen der ersten 10 Tage gerichtet. 

Terminologisch ist zum Verständnis des folgenden noch zu erwähnen: 
daß jeweils das unter einem Knoten befindliche Internodium die gleiche 
Zahlenbezeichnung wie dieser erfahren wird und zwar an der Sproß- 
spitze mit 1 beginnend und basalwärts fortschreitend, und ferner, daß 
bezüglich der Auswirkungen des operativen Eingriffes, ohne Rücksicht 
auf ihre spezielle Richtung, ganz allgemein von „Veränderungen“ ge- 
sprochen werden soll. Neben diesem Allgemeinbegriff soll nur noch der 
Sonderfall der Änderung der bisherigen Differenzierungsrichtung mit 
einem eigenen Namen belegt werden und zwar dem der ,,Umdifferen- 
zierung“. 

Experimentelle Untersuchungen. 

Für die folgenden näheren Ausführungen der Versuchsergebnisse 
dürfte es empfehlenswert sein, sich in der Hauptsache auf eine Darlegung 
des veränderten weiteren Differenzierungs- und Entwicklungsverlaufes 
derjenigen Knoten und Internodien zu beschränken, deren zugehörige 
Blattanlagen unmittelbar nach oder während ihrer Abgliederung operativ 
entfernt worden waren und zwar aus folgenden Gründen: Einerseits 
unterscheiden sich in beiden der hier untersuchten Fälle die nach Aus- 
führung der Operation neugebildeten Blattanlagen, Knoten und Inter- 
nodien sowohl strukturell als auch in ihrem weiteren Differenzierungs- 
gang durchaus nicht von denen unverletzter Sprosse ; andererseits haben 
die morphologischen und anatomischen Spezialverhältnisse am Sproß 
von Ricinus communis bereits eine ausführliche Darstellung erfahren (16), 
sodaß damit eine Grundlage der jetzigen experimentellen Untersuchung 
gegeben sein dürfte. Bezüglich Lysimachia punctata sei auf die an gleicher 
Stelle (16) gemachten Angaben über Veronica speciosa verwiesen, da die 
gesamte Stengelstruktur beider Pflanzen im wesentlichen übereinstimmt. 

Obgleich die sowohl an Lysimachia punctata als auch an Ricinus 
communis erzielten Ergebnisse in ihren Grundzügen dieselben sind, 
scheint es mir wegen der Verschiedenheit des anatomischen Baues beider 
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Pflanzen und damit zusammenhängender Besonderheiten doch ange- 
bracht, eine getrennte Behandlung durchzuführen. Dabei sollen an zwei 
besonders typischen Beispielen all jene Veränderungen dargelegt werden, 
die sich bei sämtlichen der näher untersuchten Pflanzen (etwa 40% der 
operierten) immer wieder vorfanden. 

A. Versuche mit Lysimachia punctata. 

Für unsere Fragestellung erwiesen sich Triebe mit dekussiert stehen- 
den Blättern — nicht die selteneren mit Dreierwirteln — als besonders 
aufschlußreich und fanden darum fast ausschließlich Verwendung; stellt 
doch, falls nur eine der beiden Blattanlagen am jüngsten Knoten entfernt 
wurde, die belassene mit ihrer zugehörigen Internodienhälfte bereits das 
Vergleichsobjekt dar. 

Je nachdem bei der Entfernung der jüngsten, eben aufgetretenen 
Blattanlagen ein minimaler Stumpf verblieben, oder die Abpräparation 
vollständig gewesen war, wobei sich in Nähe des betreffenden Knotens 
eine Verletzung der Epidermis und einiger äußerer Rindenschichten nicht 
vermeiden ließ, war auch das Versuchsergebnis etwas verschieden, vor 
allem hinsichtlich des Ausmaßes der Veränderungen. Da im zweiten 
Falle Wundheilungsvorgänge eine Komplikation bedeuten, seien zunächst 
die Abweichungen dargelegt, die sich ergaben, wenn bei der Operation 
ein kleiner Blattprimordienstumpf zurückblieb. 

Während bei unbehandelten Pflanzen die an einem Knoten einbiegen- 
den zwei Blattspuren auf den ganzen Schnittfolgen stets gleichweit vom 
Procambiumring entfernt liegen, gleichaltrig, gleichgroß und gleichweit 
in der Differenzierung fortgeschritten sind, auch gleichzeitig den beider- 
seits geöffneten Ring erreichen, um sich in ihn einzugliedern, ist bei den 
operierten Pflanzen am Operationsknoten und -internodium von all dem 
wenig zu merken. So erfolgt die Öffnung des Procambiumringes zunächst 
nur einseitig und zwar auf der nicht operierten, der Normalseite; erst 
durchschnittlich 100 u tiefer sind die gleichen Vorgänge auf der Opera- 
tionsseite zu beobachten. Auch ist indem winzigen Rest der Blattbasis der 
Operationsseite keine Blattspur zu erkennen; lediglich einige im Quer- 
schnitt im Vergleich zur Umgebung englumigere Zellen sind aufzufinden, 
die aber parenchymähnlich aussehen und sogar auf eine gewisse Strecke 
Interzellularen führen. Weiter abwärts im Stengel verlieren sie immer 
mehr ihren parenchymatischen Charakter und die Interzellularen und 
gehen schließlich — allerdings erst nach Eintritt in den Procambiumring 
— in typische Procambiumzellen über. Sie sind aus den zur Zeit der 
Abpräparierung bereits angelegten und zur Bildung des Procambiums 
bestimmt gewesenen Zellen hervorgegangen, haben sich aber unter dem 
Einfluß der Operation nicht normal weiter entwickelt, sondern eine 
streckenweise ,,Umdifferenzierung“ erfahren und zeigen in ihrem stär- 
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keren, wenn auch geringen Wachstum Andeutungen einer Callusbildung. 
Dabei ist besonders bemerkenswert, daß auf dieser Schnitthöhe sich der- 
artige Veränderungen bezüglich des Rinden- oder Markparenchyms 
kaum nachweisen lassen, worauf noch zurückzukommen sein wird. 

Diese auf beiden Seiten ungleichzeitig erfolgende Öffnung und 
Schließung des Procambiumringes im jüngsten Operationsinternodium 
ist offensichtlich auf eine Hemmung des Längenwachstums auf der 
Operationsseite in dem betreffenden Internodium zurückzuführen. Die 
Verhältnisse am nächst tieferen Knoten, an dem ebenfalls nur eine der 
beiden, zur Zeit der Operation naturgemäß schon etwas weiter entwickelt 
gewesenen Blattanlagen entfernt worden war, beweisen, daß derartige 
Vorgänge durchaus vom Entwicklungszustand beim Operationseingriff 
abhängig sind. Infolge der weiter vorgeschrittenen Gewebedifferenzie- 
rung war hier die Lage des Knotens bereits vollkommen fixiert, sodaß 
eine einseitige Verschiebung unterblieb. Ebensowenig konnte hier im 
Rest des Blattprimordiums die eigenartige Umdifferenzierung der Bün- 
delanlage festgestellt werden ; vielmehr traten sofort unter den abgestor- 
benen Zellen die normalen Verhältnisse zutage. Ganz allgemein scheint 
demnach die Abpräparierung einer Blattanlage in vorgerückterem Ent- 
wicklungszustand einen weniger stark modifizierenden Einfluß auf die 
Gestaltung der betreffenden Stengelpartie auszuüben als die einer 
jüngeren; vielmehr beschränken sich in diesem Falle die Veränderungen 
auf das betreffende Organ und zwar ganz im Sinne Josts, d. h. einmal 
angelegte Elemente werden auch ausgebildet, neue treten aber nicht 
hinzu. 

Ist beim jüngeren Internodium die verspätete Öffnung und 
Schließung des Procambiumringes auf der Operationsseite eingetreten, 
so sind doch dadurch noch keineswegs die Normalverhältnisse wieder her- 
gestellt. So umfaßt die zuletzt eingetretene Blattspur nur die geringe 
Zahl der bei der Ausführung der Operation als Anlage vorhanden ge- 
wesenen Zellen, während auf der Normalseite deren Anzahl in der Zwi- 
schenzeit noch erheblich vermehrt worden ist, sodaß ein ansehnlicher 
Größenunterschied der beiderseits herantretenden Blattspuren besteht, 
der wiederum eine unterschiedliche Querschnittsbreite des Procambium- 
ringes an den betreffenden Stellen zur Folge hat; auch ist die Differen- 
zierung der Primanen — je nach der Dauer der Kultivierung des Unter- 
suchungsobjektes — entweder vorerst nur auf der Normalseite einge- 
treten oder besitzt auf dieser Seite einen beträchtlichen Vorsprung, 
sodaß sich auf Querschnitten durch die betreffende Region an Stelle der 
normalerweise bilateral-symmetrischen eine dorsiventral-symmetrische 
Ausbildung des Procambiumringes, ja selbst des ganzen Schnittes ergibt. 
Denn auch die Rinden-, weniger die Markparenchymzellen der Opera- 
tionsseite besitzen gegenüber den entsprechenden Zellen der Normalseite 
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geringere Querschnittsdimensionen, die mitunter noch bis in das nächst- 
folgende Internodium hinab zu beobachten sind. 

Bei der vollständigen Entfernung der jüngsten Blattanlagen unter ge- 
ringer Verletzung angrenzender Gewebepartien, gesellten sich zu den 
obigen Veränderungen noch weitere, die hauptsächlich in der Ver- 
wundung von Epidermis und Rinde begründet lagen. 

So traten am obersten Operationsknoten, falls nur wenige Zellenlagen 
der Rinde verletzt worden waren, in den zentralwärts gelegenen Rinden- 
zellen, besonders den äußersten, ganz im Sinne von HABERLANDTs 
Wundhormontheorie1, parallel der Wundfläche Zellteilungen auf, deren 
Intensität allerdings nur gering war. War dagegen die Rinde bis nahe an 
die Ringzone heran verletzt worden, so beteiligten sich an den Verände- 
rungen nicht nur die verbliebenen Zellschichten der Rinde, sondern vor 
allem die zur Zeit der Ope- 
ration noch mehr oder 
weniger meristematischen 
Ringzellen, die im Begriffe 
standen, in Procambium- 
zellen überzugehen, unter 
der Einwirkung des opera- 
tiven Eingriffes aber ihre 
Entwicklungsrichtung än- 
jn . oon Te derten und sich vornehm- 

des zur Zeit der Operation 1. Internodiums lich unter Wachstum und im 

mit beginnender Umdiflerenzierung in der Ringzone. (Gegensatz zum Normalfall 

bei geringerer Teilungsaktivität zu großlumigeren und mehr parenchym- 
ähnlichen Gewebselementen umbildeten (Abb. 1). 

Am nächst tieferen Knoten, an dem gleichfalls nur eine der beiden 
Blattanlagen operativ entfernt worden war, zeigte sich, entsprechend dem 
bei der Operation etwas weiter vorgerückten Entwicklungszustand, ein 
etwas anderes Verhalten. So war im Falle der näher an den Ring heran- 
reichenden Verletzung der Rindenzellen die Menge neuauftretender und 
vornehmlich parallel zur Wundfläche erfolgender Zellteilungen jetzt be- 
deutend größer. Besonders beachtenswert war dabei, daß die Aktivität 
der Teilung im Bereich des ursprünglich dort in Ausbildung begriffenen 
Procambiumringes am stärksten war und die in der Rinde bei weitem 
übertraf (Abb. 2), obgleich diese Zone weiter von der Wundfläche ent- 
fernt lag als die verbliebenen Rindenzellenlagen, und nach HABERLANDT 
die Intensität der Zellteilung mit der Entfernung von der Wundfläche 
abnimmt. Dieses Verhalten spricht sehr dafür, daß für das Zustande- 

1 Überhaupt stieß ich im Verlauf dieser Untersuchung öfter auf treffende 


Beispiele im Sinne dieser Theorie. Wie an Wundflächen, so traten auch in näch- 
ster Nähe einzelner abgestorbener Zellen stets entsprechende Zellteilungen auf. 
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kommen von Zellteilungen — wie auch des anormalen Zellenwachstums 
— der Entwicklungszustand der betreffenden Gewebe von Bedeutung ist 
und zwar in dem Sinne, daß das Ausmaß der Veränderungen in den Ge- 
weben am größten ist, die dem meristematischen Zustand noch am 
nächsten stehen (hier besonders die Zellen der Ringzone!). Dabei ist be- 
züglich der Veränderungen selbst besonders bemerkenswert, daß sie im 
noch stark teilungstätigen 1. Internodium durchaus in Richtung des 
Zellwachstums liegen (Abb. 1), während sie im 2. Internodium das schon 
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Abb. 2a und b. Lysimachia punctata. Querschnitt durch die Operationsseite des zur Zeit der 
Operation 2. Internodiums. Zwei aufeinanderfolgende Stadien der Umdifferenzierung im 
Procambiumring. Vergr. 169 X. 


der Streckungszone angehört, neben verstärktem Wachstum noch in 
Form einer regeren Teilungsaktivität zutage treten (Abb. 2a und b). 
Im übrigen blieben diese Vorgänge streng auf die verletzte Stengelzone 
beschränkt und erstreckten sich auf nur etwa 40—50 u, um dann nach 
wenigen vermittelnden Zellformen wieder zu typischen Procambium- 
sowie Mark- und Rindenzellen zu führen. 


B. Versuche mit Ricinus communis. 


Wegen der Ähnlichkeit der Ergebnisse mit den bei Lysimachia punc- 
tata gewonnenen können wir uns hier kurz fassen. Die Abweichungen 
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sind vor allem bedingt durch die isolierten Procambium- bzw. Blattspur- 
bündel, die wechselständige Blattstellung und durch eine Gewebehiille, 
die aus Blattbasis und zugehöriger Gegenstipel gebildet wird und das je- 
weils nächst jüngere Internodium anfangs umhüllt. Ferner ist bei dieser 
Pflanze nur die 2. der vorerwähnten Operationsformen durchführbar, da 
bei der erstrebten möglichst vollständigen Abpräparierung der Blattan- 
lage stets jene Gewebehülle, die am Knoten in den Stamm übergeht, mit 
verletzt werden mußte, wodurch sich Wunden im späteren Rindengewebe 
ergaben (Abb. 3a und b). 

Demzufolge trat am Operationsknoten diese Hülle niemals mehr 
vollständig in den Stamm über; die sonst den Blattantzil kennzeichnende 
beträchtliche Vorwölbung fehlte. Damit fehlten gleichzeitig — auch 





Abb.3a und b. Ricinus communis. Schematische Querschnitte durch die Gewebehülle (h in a) 

und das zur Zeit der Operation 1. Internodium (a) sowie durch den obersten Abschnitt des 2. Inter- 

nodiums (b). A Komplex der Achselknospe. a die isolierten Bündel, # der horizontal verlaufende 
Strang der Gewebehülle; X Stellen umdifferenzierter Bündel. Vergr. 42x. 


noch auf etwas tiefer am Stamm entnommenen Querschnitten — die dem 
Blatt normalerweise zukommenden Bündel, die zum Teil entweder mit 
entfernt worden waren oder durch analoge Vorgänge wie bei Lysimachia 
punctata unter Annahme parenchymähnlichen Charakters auf eine ge- 
wisse Strecke im Stengel abwärts ihre Spezifität verloren hatten (Abb.3b 
bei X). Sie waren nur noch als vereinzelte kleine Grüppchen aus drei bis 
vier relativ englumigen Zellen in einem großzelligen Parenchym nachzu- 
weisen, während die Bündel(anlagen) der am obersten Knoten stets be- 
lassenen Gegenstipel bedeutend größer und normal entwickelt waren 
(Abb. 3b). Auch bei Ricinus communis beschränkten sich die Verände- 
rungen im zur Zeit der Operation 1. Knoten und Internodium fast aus- 
schließlich auf die Anlagen des Procambiums, die Parenchymzellen der 
Operationsseite hatten kaum merklich an Volumen zugenommen. 
Diese auf die Bildung von Parenchym abzielende Umdifferenzierung 
des Procambiums und seiner Vorstufen zeigte sich besonders deutlich am 
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nächst tieferen Knoten, dessen Blattanlage gleichfalls operativ entfernt 
worden: war. Die hier normalerweise erfolgende Differenzierung von 
stärker plasmagefüllten Procambiumzellgruppen und dazwischen ge- 
lagerten, etwas großlumigeren und plasmaärmeren späteren Markstrahl- 
zellen aus den Zellen des Meristemringes unterblieb auf der Operations- 
seite völlig, und ein anscheinend einheitliches Gewebe von durchaus 
parenchymatischem Charakter trat an dessen Stelle (Abb. 4a). Dabei 
gab sich in Übereinstimmung mit den Ergebnissen bei Lysimachia punc- 
tata ein Einfluß des Entwicklungszustandes der einzelnen Gewebe zur Zeit 
der Operation insofern kund, als die angrenzenden Mark- und Rinden- 
zellen nur eine ganz geringfügige Vergrößerung ihres Zelldurchmessers 
erfahren hatten, obgleich das Rindengewebe der Wundfläche näher ge- 
legen war. Ob sich zwischen den aus dem Meristemring hervorgegangenen 
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Abb. 4a und b. Ricinus communis. Ein Stadium der Umdifferenzierung aus dem Bereich des ur- 
sprünglichen Meristemringes im zur Zeit der Operation 1. Internodium (a) und analoger Querschnitt 
aus einem nicht operierten Vergleichsobjekt bei gleicher Vergrößerung (b). 

Zellen, die an Durchmesser den an sich schon größeren Markzellen gegen- 
über mitunter keineswegs nachstanden, auch Interzellularen, wie bei 
Lysimachia punctata, ausgebildet hatten, konnte wegen der starken 
Volumenzunahme der Zellen und der dadurch bedingten dichten Anein- 
anderlagerung nicht mit Sicherheit festgestellt worden. Auffällig war im 
Gegensatz zum vorigen Objekt das Zurücktreten der Zellteilungen bei den 
soeben erwähnten Vorgängen, besonders im Bereich des ursprünglich 
2. Knotens und Internodiums. Dies scheint jedoch eine Eigentümlichkeit 
von Ricinus communis zu sein, da Wundflächen hier stets in bedeutend 

geringerem Maße Zellteilungen nach sich zogen. 

Nach Überschreiten der Wundzone und nach Wiederauftreten der 
vollständigen Bündelzahl weicht die Anzahl der zu einem Bündel ver- 
einigten Zellen sowie deren Entwicklungsstadium auf der Operationsseite 
noch immer beträchtlich vom Zustand unverletzter Objekte auf ent- 
sprechender Schnitthöhe ab; analog den Verhältnissen bei Lysimachia 
punctata wurde in der Zwischenzeit die im Augenblick der Operation be- 
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reits angelegte Zahl der Zellen infolge der Entfernung der zugehörigen 
Blattanlage nicht mehr vergrößert und die weitere, endgültige Differen- 
zierung zu Bündelelementen stark verzögert. 

Blieben all die bisher an Ricinus communis erwähnten Ergebnisse im 
wesentlichen im Rahmen und in Übereinstimmung mit denen an Lysi- 
machia punctata durch die gleiche Methodik erzielten, so trifft dies für die 
folgende Reaktionsweise nicht zu, die wahrscheinlich damit in Zusam- 
menhang zu bringen sein dürfte, daß hier an Stelle eines an sich leistungs- 
fähigeren Leitungsgeweberinges isolierte Bündel vorhanden sind. Mitten 
im Mark, vornehmlich aber in dessen mehr peripheren Teilen — und hier 
wiederum in Nähe der stets normal erhalten gebliebenen Bündel bzw. 
‚anlagen — fanden sich auf Querschnitten wiederholt einzelne zu- 
sammenhangslose, kurze Stücke junger und dünner Procambiumstränge 
vor, die in allen möglichen Schnittrichtungen getroffen waren und deren 
Zellen, deutlich erkennbar, erst kürzlich durch wiederholte Teilung — 
also indirekt und selbst auf dieser Schnitthöhe ganz im Sinne der An- 
schauungen P¥FEIFFERs — aus Markparenchymzellen hervorgegangen 
waren. Diese kurzen Procambiumstrangstückchen erwiesen sich auf 
Schnittserien als Teile und Abzweigungen einer das Mark schräg durch- 
setzenden netzartigen Procambiumfläche, die unter dem Einfluß des 
operativen Eingriffes neu entstanden war, und an die sämtliche von den 
vorerwähnten Umdifferenzierungsvorgängen nicht betroffenen Bündel 
angeschlossen waren. 

Diese Neubildung, offenbar selbstregulatorischer Natur, dürfte die 
Nährstoffzufuhr für die oberhalb der Wunden neugebildeten Gewebe da- 
durch sicherstellen, daß möglichst sämtliche Bündel dazu gleichmäßig 
herangezogen werden und so eine Gefährdung der Stoffzufuhr vermieden 
wird, wie sie bei übermäßiger Inanspruchnahme einzelner Bündel leicht 
eintreten könnte. Denn durch die streckenweise Umdifferenzierung von 
Procambiumzellen auf der jeweiligen Operationsseite war die Nährstoff- 
zufuhr, wenn auch vielleicht nicht unterbunden, so doch zumindest stark 
gehemmt. Die von SIMON (44) bei Transplantationsversuchen wiederholt 
beobachtete Ausbildung bloßer Umgehungsbahnen genügte hier bei der 
größeren Ausdehnung der Wundfläche anscheinend nicht mehr, um eine 
ausreichende Stoffzuleitung zu gewährleisten — waren doch, insbeson- 
dere im zweiten Internodium, die Procambiumbündel oft bis zu einem 
Drittel der Gesamtzahl in die Umdifferenzierungsvorgänge einbezogen. 
Diese Neubildungen lagen in dem geschilderten Ausmaß bereits nach 
4—5 Tagen vor und traten nicht nur im oberen Abschnitt des zur Zeit der 
Operation ersten Internodiums, sondern auch im damaligen zweiten auf, 
wenn auch im letzteren Falle etwas weniger vollkommen, d. h. ein etwas 
weitmaschigeres Netzwerk bildend. 
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Besprechung und Zusammenfassung. A 

Uberblickt man die Gesamtheit der Veränderungen, die an Sproß- 
spitzen von Lysimachia punctata und Ricinus communis durch operative 
Entfernung allerjüngster Blattanlagen hervorgerufen wurden, so können 
auch bezüglich dieser in nächster Nähe des Vegetationspunktes vorge- 
nommenen Operationen die von Jost am Epi- und Hypokotyl von Pha- 
seolus multiflorus gemachten Feststellungen im wesentlichen bestätigt 
werden: soweit die Blattspurbündel zur Zeit der Operation unter dem 
Einfluß der Blattentfaltung bereits angelegt waren, so weit werden sie 
auch ausgebildet; eine Neuanlage erfolgt hingegen nicht. Im Sinne 
Küsters (26) würde dies als „quantitative Hypoplasie‘ zu bezeichnen 
sein, mit der in unserem Falle gleichzeitig eine „qualitative Hypoplasie“ 
verbunden ist. Durchzieht ein solches Bündel dann mehrere Internodien, 
ehe es mit anderen in Verbindung tritt, so sind selbst auf eine Strecke von 
zwei bis drei Internodien unterhalb der Operationsstelle die Folgen der 
Entfernung einer jungen Blattanlage noch nachweisbar. Von Interesse 
ist in diesem Zusammenhang, daß die gleichen Beziehungen bezüglich 
des Entwicklungsszustandes der Blattanlage und der Ausbildung der zu- 
gehörigen Blattspur im Stamm nach einer Untersuchung von JoDIn (18) 
auch für die Ausbildung der Blattspur eines Blättchens im Primärstiel 
eines gefiederten Blattes Geltung besitzen. 

Hierzu gesellten sich nun bei Anwendung unserer Methodik noch 
weitere Veränderungen der als normal gewerteten Achsenstruktur, die 
bei Jost keine Erwähnung gefunden haben und an seinem älteren Mate- 
rial vermutlich nicht deutlich hervorgetreten sind. 

Um zunächst die morphologischen Auswirkungen des operativen Ein- 
griffes voranzustellen, so war ein deutlicher Einfluß der in Entwicklung 
begriffenen Blattanlage auf das Längenwachstum des zugehörigen Inter- 
nodiums zu verzeichnen. Sehr deutlich kam dies bei Lysimachia punctata 
in dem beiderseits ungleichzeitigen Öffnen und Schließen des Procam- 
biumringes zum Ausdruck, dem bei Ricinus communis eine Abnahme der- 
Gesamtlänge der betreffenden Internodien entsprach. Hierin stimmen 
meine Ergebnisse ganz mit denen BORNHEIMs (3) überein, die starke Hem- 
mung des Internodienwachstums, sogar Wachstumsstillstand erzielte, in- 
dem sie die entsprechenden — allerdings bedeutend älteren — jungen Blät- 
ter durch ständige Verdunkelung oder Abtrennung mehr oder weniger aus- 
'schaltete. Analoges erzielte DANILA (5) durch ,,suppression de la feuille“ 
an Tilia platyphyllos. Während aber die übrigen Autoren nur von einem 
Kürzerbleiben schlechthin sprechen, glaube ich, daß — in Verbindung 
mit Ernährungseinflüssen — jedes noch vor dem endgültigen Zustand 
liegende Entwicklungsstadium eines Blattes das Längenwachstum des 
darunter gelegenen Internodiums mit bestimmt und zwar hinsichtlich 
des Ausmaßes etwa umgekehrt proportional seinem Alter. 
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Dies scheint mir aus folgendem hervorzugehen : wie bereits erwähnt, 
war es notwendig, um zum Vegetationskegel vordringen zu können, 
einige der ihn einhüllenden Blattanlagen zu entfernen, die sich natur- 
gemäß in ganz verschiedenem Entwicklungszustand befanden. Selbst 
nach mehrwöchiger Kultur konnte diese nunmehr blattlose Stengel- 
partie an der nach oben zu kontinuierlich — und zwar umgekehrt pro- 
portional der Größe der entfernten Blattanlagen und jungen Blättchen — 
abnehmenden Länge ihrer Internodien sowie an deren geringerem 
Durchmesser erkannt werden, obgleich sich nach oben hin wieder Inter- 
nodien von normaler Länge und Stärke angeschlossen hatten. 

Was die mannigfachen Veränderungen anatomischer Art betrifft, so 
waren — in Zusammenhang mit dem verringerten Längenwachstum der 
betreffenden Internodien bzw. -hälften — sämtliche Gewebe an den 
Operationsstellen nicht so gut wie im Normalfall ausgebildet, obgleich ihr 
parenchymatischer oder procambialer Charakter durchaus ausgeprägt 
war, so daß man eventuell von einer Art ,,Nanismus der Gewebe“ 
sprechen könnte. 

Besonders tiefgreifend waren die Veränderungen, die sich unter dem 
Einfluß operativer Entfernung jüngster Blattanlagen — neben der Ring- 
zone, besonders im Procambium abspielten, ganz gleich, ob letzteres da- 
mals bereits fertig gebildet oder erst in Anlage begriffen war. Für die 
Gesamtheit der sich dabei abspielenden Vorgänge wurde hier der Aus- 
druck „Umdifferenzierung‘‘ gebraucht und darunter das Ergebnis von 
Hypertrophie, Hypoplasie, mehr oder weniger regem anomalem Wachs- 
tum und Zellteilungen ... verstanden; alles Vorgänge, die — wenigstens 
in den hier untersuchten jüngsten Stengelpartien — durchaus auf Bildung 
mehr parenchymatischer Gewebselemente abzielten. Nimmt man hierzu 
die wenn auch geringen, so doch anomalen Wachstumsvorgänge im 
Mark- und Rindenparenchym hinzu, so drängt sich einem die Ansicht auf, 
darin Andeutungen einer Bildung von Callus oder besser ausgedrückt, 
dessen Homologon in jüngsten, noch mehr oder weniger meristemati- 
schen Stengelzonen zu erblicken, da im Gegensatz zur typischen Callus- 
bildung Vorwölbungen am freien Wundrande nicht auftraten. Eine ähn- 
liche Zunahme aller parenchymatischen Elemente an Masse bei starker 
Abnahme aller mechanischen erreichten Vécutine (47) durch Unter- 
drücken der geschlechtlichen Fortpflanzung bei Helianthus annuus und 
SCHRÖDER (40) an Keimlingen derselben Pflanze durch Exstirpierung 
der Plumula. 

Ganz besonders klar ließen gerade die Umdifferenzierungsvorgänge 
noch ein sehr wesentliches und bisher unbeachtetes Moment hervor- 
treten, daß nämlich selbst in nächster Nähe des Vegetationspunktes ein 
deutlicher Unterschied in der Reaktionsweise der einzelnen noch primär 
wachstums- und teilungsfähigen Gewebe bzw. Gewebeanlagen zu ver- 
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spüren ist, derart, daß Gewebekomplexe, die dem meristematischen Zu- 
stand noch näher stehen als benachbarte, leichter und in größerem Aus- 
maß modifizierbar sind. Dabei braucht das in der Entwicklung weiter 
fortgeschrittene Gewebe durchaus noch nicht den Endzustand seines 
Differenzierungsganges erreicht zu haben. Insonderheit für das Meri- 
stemringgewebe und das Procambium wurde dieses Verhalten hier nach- 
gewiesen, die entweder die einzigen Gewebe waren, an denen in irgend- 
einer Weise Veränderungen nachweisbar waren, oder in denen sich jene 
Vorgänge am intensivsten abspielten. Für diesen letzteren Fall dürften 
dann aber — wie gezeigt — HABERLANDTs Wundhormone weniger aus- 
schlaggebend sein als der Entwicklungszustand zur Zeit der Operation. 
Die besondere Bedeutung des Entwicklungszustandes spricht sich auch 
in einer Feststellung Nakanos (33) aus, der für den Spezialfall echter 
Callusbildung, an der sich sowohl Parenchym als auch Procambium be- 
teiligen, angibt, daß der Callus aus den Procambiumzellen sich zuerst 
und vor demjenigen aus den Parenchymzellen bilde. 

In unmittelbarer Nähe der Wundstellen waren die Veränderungen 
stets in weit stärkerem Maße erfolgt als in den mehr basalen Abschnitten 
derselben Internodien und speziell im Procambium so vollständig, daß 
hier von einem kontinuierlichen procambialen Zusammenhang mit senk- 
recht darüber befindlichen ursprünglich gleichartigen Geweben nicht 
mehr gesprochen werden kann. Damit ist wahrscheinlich auch bei 
Ricinus communis das Auftreten eines sekundären procambialen Netz- 
werkes in Zusammenhang zu bringen, das das Mark schräg durchsetzend, 
eine Verbindung aller Bündel der betreffenden Stengelzone darstellt und 
so eine ausreichende Nährstoffzufuhr für die oberhalb der Wundfläche ge - 
legenen Gewebe gewährleistet. In Parenchymzellen von Blättern konnte 
HEILBRONN (15) durch hohe Luftfeuchtigkeit und Wärme (33—37°) 
ähnliche Veränderungen hervorrufen, die hier zu einer Vergrößerung der 
Blattnervatur führten. 

Endlich war bei der Weiterdifferenzierung der zur Zeit der Operation 
bereits angelegten, in die Umdifferenzierungsvorgänge aber nicht mit 
einbezogenen Procambiumzellen zu Primanen ein Einfluß der zuge- 
hörigen Blattanlage auf deren zeitlichen Beginn und deren Intensität 
zu verzeichnen, insofern als bei beiden Untersuchungsobjekten die 
Differenzierung der Primanen an diesen Stellen gegenüber dem Nor- 
malfall verspätet einsetzte und pro Zeiteinheit in geringerem Maße fort- 
schritt. 

Obwohl nun — wie dargelegt — in den unter dem Einfluß des opera- 
tiven Eingriffes zutage getretenen Veränderungen in ganz besonderem 
Maße die Wirkung korrelativer Beziehungen zu verspüren ist, möchte ich 
jedoch betonen, daß letztere nicht allein daran beteiligt sind. So wären 
in diesem Zusammenhang noch die zum Teil bereits gestreiften Einflüsse 











620 J. Helm: Über die Beeinflussung 


reiner Wundreize, der Wund-, Wuchs-? und Leptohormone? zu berück- 
sichtigen, ferner anomale Ernährungsverhältnisse, wie sie durch eine 
Nährstoffstauung an den Wundstellen sowie durch eine veränderte 
Wasserversorgung und -bilanz hervorgerufen werden, die ihrerseits 
wiederum eine ganze Kette chemischer und chemisch-physikalischer 
Veränderungen auszulösen vermögen, sodaß man in dieser Hinsicht im 
Sinne von ScHILLINnG (39) sehr wohl von „Osmo-Tropho-Chemomor- 
phosen“ sprechen kann, ohne damit die Gesamtheit der Einfluß aus- 
übenden Faktoren zu erfassen. Gerade die Wuchs- und Leptohormone 
dürften vielleicht dazu beitragen, uns die Unterschiede der einzelnen 
Internodien bzw. ihrer Bevorzugung der Zellteilung oder des Zellwachs- 
tums verständlich zu machen. Erfährt — wie es durchaus im Bereiche 
der Möglichkeit liegt — die basal- bzw. spitzenwärts erfolgende Leitung 
dieser beiden Stoffe an den Operationsstellen eine Unterbrechung oder 
Stauung, so muß sich dies in den einzelnen Internodien naturgemäß ver- 
schieden auswirken. 

Daneben wäre auch die Wirkung mitogener Stoffe zu gedenken, deren 
Aktivierung gerade in Nähe meristematischer Bezirke erfolgen soll, und 
als deren Leitungsbahnen nach Meinung von Guewrrscx (12), FRANK 
und SALKIND (9) wiederum die Gefäßsysteme betrachtet werden. 
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Einleitung. 

Devery (1884 u. f.) beobachtete an den Blättern von Athyrium filix 
femina var. clarissima, Polyirichum angulare var. pulcherrima, Lastraea 
pseudomas var. cristata und Scolopendrium vulgare var. crispum unge- 
wöhnliche Sprossungen, meist abnorm gestaltete Prothallien. Bei 
Scolopendrium vulgare var. crispum nahmen die Wucherungen, nachdem 
sie mit einem Stückchen Blatt abgeschnitten und auf Erde übertragen 
waren, die normale Prothallienform an. 

Bower (1889) versuchte künstlich solche Sprossungen an isolierten 
und auf Torfmoos ausgelegten Wedelstücken von Folgeblättern einer 
großen Anzahl verschiedener Farne zu erzeugen; jedoch ohne Erfolg. 

1907 gelang es GOEBEL, nach anfänglichen Mißerfolgen mit Folge- 
blättern, bei einer Reihe isolierter Farnprimärblätter Neubildungen her- 
vorzurufen. Schon vorher hatte HELENE WORONIN auf seine Veran- 
lassung Versuche mit den Primärblättern der apogamen Notochlaena 
flavens und der sich normal verhaltenden Gymnogramme farinifera ge- 
macht, welche zu positiven Ergebnissen führten. GoEBEL erhielt bei 
Aneimia Dregeana kleine prothalloide Wucherungen, welche sich jedoch 
nicht weiterentwickelten; bei Alsophila van Geertii prothalloide Aneura- 
ähnliche Randauswüchse; bei Ceratopteris thalictroides Prothallien und 
Mittelbildungen zwischen Prothallium und Blatt; bei Gymnogramme 
chrysophylla prothalloide Auswüchse, welche zum Teil in Mittelbildungen 
übergingen; bei Pteris longifolia prothalloide Sprossungen und bei Poly- 
podium aureum zunächst ausschließlich Sproßknospen, später traten 
ebenso wie bei Polypodium lycopodioides auch prothalloide Gebilde auf, 
welche, wie aus BaLLys Untersuchungen hervorgeht, sich verzweigten 
und in Sproßknospen übergingen. 

Das Verhalten der Neubildungen bei den untersuchten Farnen war 
also nicht einheitlich. Es erhob sich nun die Frage nach der Ursache 
der Bildung von verschiedenartigen Regeneraten, nämlich von SproB- 
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knospen, Mittelbildungen und Prothallien. Wenn die Ursachen bekannt 
wären, könnte man wohl willkürlich die Bildung der einen oder anderen 
veranlassen. GOEBEL schreibt 1908: ,, Man wird wohl bei geeigneter Ver- 
suchsanstellung solche Regenerationserscheinungen auch an nicht ab- 
geschnittenen Primärblättern hervorrufen können, namentlich auch 
wird es von Bedeutung sein, sie so durch die vorhergehenden Kultur- 
bedingungen zu beeinflussen, daß sie nach Willkür des Untersuchers ent- 
weder Prothallien oder Farnpflanzen produzieren, denn auch in diesem 
Falle ist die Art der Reproduktion abhängig von der Beschaffenheit des 
im Blatt befindlichen Baumaterials, dieses aber von den Bedingungen, 
unter denen die Keimpflanzen oder das isolierte Blatt sich vorher be- 
fanden.“ 

K6HLER begann im Sommer 1914 Versuche über die Abhängigkeit 
des Regenerationscharakters von verschiedenen Außenbedingungen 
(Lichtintensität, Substrat). Sie mußten jedoch durch den Kriegsaus- 
bruch vorzeitig abgebrochen werden. Bei zwei Farnen, bei Platycerium 
aleicorne und Notochlaena sinuata, fand er die GoEBELsche Ansicht be- 
stätigt; die Regenerate waren hier im hellen Licht und auf nährsalz- 
armem Substrat vorwiegend sporophytisch, im abgeschwächten Licht und 
auf nährsalzreichem Substrat mehr prothalloid. Bei Polypodium vulgare, 
Platycerium grande, Platycerium Hillii, Ceratopteris thalictroides war 
keine Wirkung verschiedenartiger Außenbedingungen zu erkennen. 
Diese Untersuchungen, welche an einem nicht großen Material angestellt 
wurden, führten also zu keinem eindeutigen Ergebnis. 

1926 befaßte sich REINHOLD mit der Regeneration von Adiantum 
capillus veneris. Er fand bei diesem Farn eine sehr starke Fähigkeit zur 
Neubildung, die nicht nur auf die Primärblätter beschränkt war. Auch 
isolierte Folgeblätter, Blatt-, Stengel- und Wurzelstücke erzeugten 
Sproßknospen. Diese Tatsache war um so überraschender, als GOEBELs 
und KÔÜxLERs frühere Versuche mit verschiedenen Adiantum-Arten stets 
ergebnislos verliefen!. 

ReIn#oLp kultivierte seine Versuchsobjekte unter den ver- 
schiedensten Bedingungen, konnte aber nie andersartige Regenerate als 
Sproßknospen erzielen. 

Die aufgeworfenen Fragen waren durch KOHLER und REINHOLD nicht 
endgültig geklärt; GOEBEL schreibt 1930 im zweiten Band der Organo- 
graphie: ,, Es bedarf noch eingehender Untersuchungen, um festzustellen, 
welche Bedingungen maßgebend sind, ob an abgetrennten Primärblättern 
von Farnen Prothallien oder Adventivsprosse entstehen.‘ 

In der vorliegenden Arbeit wurde zunächst versucht, künstlich an 
nicht abgeschnittenen Primärblättern Sprossungen hervorzurufen. 

1 Mit Adiantum capillus veneris allerdings wurden keine Versuche gemacht, 
da dieser Farn im Münchener Botanischen Garten nicht kultiviert wird. 

Planta Bd. 16. 41 
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Dann wurde die Regeneration der Primärblätter einer größeren Anzahl 
Farne untersucht. Bei mehreren Formen wurden Versuche über die Wir- 
kung verschiedenartiger Bedingungen auf die Art der Neubildungen an- 


gestellt. 
Die Untersuchungen wurden in der Zeit vom Mai 1929 bis Juni 1931 


im pflanzenphysiologischen Institut der Universität München ausge- 
führt. Herrn Geheimrat von GOEBEL spreche ich meinen ergebensten 
Dank aus für das meinen Untersuchungen stets entgegengebrachte 
Interesse und für viele mir zuteil gewordene Anregungen. 


Versuche mit nicht abgetrennten Primärblättern. 

Bei den folgenden Versuchen handelt es sich darum, ob es gelänge, 
Sprossungen, wie sie DRUERY beschreibt, künstlich hervorzurufen. 

REINHOLD beobachtete Sprossungen an nicht abgetrennten etiolier- 
ten Blättern von Adiantum capillus veneris. Ich konnte an etiolierten 
Blättern von mehreren Hundert Keimpflanzen von Polypodium aureum, 
Ceratopteris thalictroides, Drynaria heraclea und Davallia canariensis 
keine Neubildungen beobachten. Dagegen entstanden in drei Fällen in 
normalen Kulturen von jungen Drynaria heraclea-Keimpflanzen an 
Primärblättern SproBknospen, ohne daß eine Ursache hierfür zu er- 
kennen gewesen wäre. 

Hemmende Außenbedingungen (völlige Verdunkelung, Kultur unter 
Wasser, Einwirkung von Ätherdampf) konnten bei jeweils mehreren 
Hundert Keimpflanzen von Athyrium filix femina, Ceratopteris thalictro- 
ides, Drynaria heraclea, Hemionitis palmata, Osmunda regalis, Poly- 
podium aureum keine Blattsprossungen hervorrufen. 

Desgleichen führten bei den genannten Farnen die Unterbrechung 
des Leitbündels an der Basis der Blattspreite, die Abtrennung der 
Wurzeln, die Entfernung des Sproßvegetationspunktes, sowie die gleich- 
zeitige Entfernung sämtlicher Vegetationspunkte niemals zu Neubil- 
dungen auf den Blättern. Nach Entfernung des Sproßvegetations- 
punktes wurden vielmehr meistens eine, gelegentlich auch mehrere neue 
Gipfelknospen gebildet (vgl. Doposcuec-Un ar 1911). Bemerkenswert 
ist hierbei das Verhalten von Ceratopteris thalictroides. Hier entstanden 
an entgipfelten, ein- und zweiblättrigen Keimpflanzen überwiegend 
Prothallien, während an fortgeschritteneren Pflanzen Knospen regene- 
riert wurden; eine Beobachtung, die GOEBEL (1908) auch an von Blättern 
und Gipfelknospen beraubten Sproßachsen machte. 

Es gelang also nicht, künstlich an nicht abgetrennten Blättern Spros- 
sungen hervorzurufen. Die völlige Verdunkelung ausgenommen, kann 
man durch diese Experimente Adventivknospen (z. B. von Bryophyllum; 
nach OssENBECK 1927) zum Austreiben bringen. Bei diesen handelt es sich 
allerdings nur um die Entfaltung einer schon vorhandenen Anlage. Bei 
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der Regeneration von Farnprimärblättern dagegen müssen bereits differen- 
zierte Zellen zu Neubildungen veranlaßt werden ; hierzu scheint ein tiefer- 
greifender Eingriff nötig, wie ihn die Abtrennung des Blattes darstellt. 

Die früher beobachteten Sprossungen an Blättern äußerlich intakter 
Pflanzen dürften wohl teratologischer Natur und künstlich nicht ohne 
weiteres hervorzurufen sein. Die von REINHOLD beschriebenen Neubil- 
dungen von Adiantum capillus veneris scheinen darauf hinzuweisen, 
daß hier Regenerationserscheinungen sehr viel leichter auszulösen sind 
als bei den von mir untersuchten Farnen. Das Verhalten seiner entgipfel- 
ten Keimpflanzen und die Fähigkeit zu Neubildungen an Blatt-, Sproß- 
und Stengelstücken auch älterer, schon fertile Wedel produzierender 
Pflanzen weist auf eine starke und ausgedehnte Regenerationskraft hin, 
wie sie anderen Farnen anscheinend nicht eigen ist. 


Untersuchungen über die Regeneration isolierter Farnprimärblätter. 
Folgende Farne wurden untersucht: 
(Das Kreuz hinter einem Namen bedeutet, daß keine Neubildungen auftraten.) 














Adiant i forma alata Diplazium melanocaulon 
à Dutrianum + Drynaria heraclea 
os elegans + Pr rigidula 
és fulvum Dryopteris filix mas + 
” reniforme + PR thelypteris 
> tenerum + Gymnogramme Laucheana 
Alsophila tomentosa „. Hookeri 
Aneimia densa Hemionitis palmat 
ds spec. + Hemitelia Smithii + 
Anogramme chrysophylla Lastraea opaca 
er leptophylla Lomaria capensis 
Aspidium capense Marattia alata 
Asplenium Nidus Nephrolepis biserrata 
à Sandwichianum + Onoclea struthiopteris + 
serratum Osmunda regalis typ. + 
Athyrium filix femina Pr » Var. japonica + 
Campylogramme Trollii Pellaea ternata + 
Ceratopteris thalictroides »  ternifolia + 
Ceropteris spec. + » spec. + 
Cheilanthus distans + Polypodium aureum 
Cibotium Schiedei + Fendleri 
Coniogramme fraxinea + PR loriceum 
Cyathea dealbata i musifolium 
» medullaris Polystichum angulare + 
Davallia canariensis Pteris tremula 


Deparia Moorei + 

Dicksonia Dayi 
fibrosa 
squarrosa + 


Vittaria elongata + 
Woodsia hyperborea + 
Woodwardia caudata :- 


Wenn die Hälfte der untersuchten Farne nicht regenerierte, so kann 
man nicht ohne weiteres daraus schließen, daß sie dazu nicht imstande 


41* 
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wären. Offenbar ist die Regenerationsfähigkeit nicht bei allen Farnen 
gleich stark. Bei manchen ist sie zweifellos sehr gering, so daß man erst 
unter mehreren Hundert Blättern eines mit Neubildungen antrifft. Ein 
Beispiel hierfür ist Osmunda regalis, wo ich von 350 Blättern keines re- 
generieren sah, während GOEBEL einmal früher von einer größeren An- 
zahl ausgelegter Blätter wenigstens an einem Blatt einen prothalloiden 
Auswuchs erhielt. Bei Dryopteris filix mas traten dagegen bei über 1200 
abgetrennten Blättern keine Neubildungen auf, was schon eher auf Re- 
generationsunfähigkeit hinzuweisen scheint. 

Nicht allen Farnen kommt die Fähigkeit, Sproßknospen, Mittel- 
bildungen und Prothallien zu bilden in gleicher Weise zu. Manche 
regenerieren nur oder doch vorwiegend Sproßknospen, andere gleich 
häufig nebeneinander Sproßknospen, Mittelbildungen und Prothallien, 
wieder andere nur Prothallien. 


I. Allgemeine Beschreibung der Neubildungen. 

Der Schilderung der Regeneration bei den einzelnen untersuchten 
Farnen soll eine allgemeine Beschreibung der verschiedenartigen Neu- 
bildungen vorhergehen. Es handelt sich hierbei um: 

1. Sproßknospen, 

2. Undifferenzierte Wucherungen, 

3. Prothalloide Sprossungen, 

4. Mittelbildungen zwischen Gametophyt und Sporophyt. 

1. Sproßknospen. 

Als Beispiel für die Bildung von Sproßknospen soll Polypodium 
aureum dienen. Die Neubildungen treten hauptsächlich auf der Unter- 
seite, weniger häufig auf der Blattoberseite auf. Eine mehr oder weniger 
große Gruppe von Epidermiszellen (nur selten eine einzelne Zelle) teilt 
sich meist etwa 2—4 Wochen nach dem Auslegen, wobei sie sich mehr 
oder weniger stark vorwölbt. (Gelegentlich wölbt sich das ganze Blatt an 
der Regenerationsstelle so stark, daß auf der gegenüberliegenden Seite 
eine Höhlung entsteht.) Die Zellen der Wucherung sind viel kleiner als 
die benachbarten Epidermiszellen, die ursprünglichen Zellwätfde sind 
noch gut erkennbar (Abb. 1). Auf der Vorwölbung wachsen nun ein- 
zelne Partien stärker, so daß sich Höcker bilden, die zu mehr oder 
weniger großen Knöllchen heranwachsen, an denen sich zunächst eine 
Blattanlage differenziert. Erst an der Basis des daraus hervorgehenden 
Blattes bilden sich nach einiger Zeit eine oder gelegentlich auch mehrere 
Stammknospen. Abb. 2 zeigt ein Blatt mit Neubildungen auf diesem 
Stadium. Eine Wurzel tritt meist erst bei der Bildung des zweiten oder 
dritten Blattes auf. Offenbar steht dies im Zusammenhang damit, daß 
die Knöllchen, manchmal auch das Mutterblatt, Rhizoiden bilden und 
auf diese Weise zunächst funktionell die Wurzeln ersetzen. 
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Häufig kann man beobachten, daß von den Höckern einer Wucherung 
einer besonders groß wird und eine Sproßknospe bildet, während die 
übrigen klein bleiben und sich nicht mehr weiter entwickeln. Anschei- 
nend wird, sobald ein 
Knöllchen die anderen 
überflügelt und ,,die 
Führung übernimmt‘, 
das Wachstum der an- 
deren dadurch unter- 
drückt. 





Abb. 1. Abb. 2. 
Abb. 1. Polypodium aureum. Die Epidermiszellen eines kleinen Blattbezirkes bilden eine 
Wucherung. — Abb. 2. Polypodium aureum. Primärblatt mit Adventivpflänzchen. 


Bau und Entwicklung stimmen — auch bei anderen Farnen — mit 


denen von PALISA (1900) an den Wedelbasen verschiedener Cystopteris- 
Arten beschriebenen Regenerationsknospen überein. 


Scheinbar endogene Entstehung von Sproßknospen. 

In allen beobachteten Fällen gingen die Sproßknospen aus Epidermis- 
zellen hervor. Bei Asplenium Nidus, Davallia canariensis, Nephrolepis 
biserrata, Polypodium aureum, Polypodium Fendleri und Polypodium 
loriceum wurde nicht selten eine eigenartige Entstehung der Sproß- 
knospen beobachtet. 

Es traten zunächst keine von außen sichtbaren Wucherungen auf, 
dagegen schwoll das Blatt an verschiedenen, mehr oder weniger ausge- 
dehnten Stellen linsenförmig an. Nicht selten starb die Epidermis der 
Ober- oder Unterseite, manchmal auch beider Seiten einer solchen Ver- 
dickung ab. Schließlich platzte eine Seite (meist, wenn nur eine abge- 
storben war, diese), und aus der Öffnung wuchs eine Sproßknospe 
heraus. Abb. 3 zeigt ein Blatt von Polypodium aureum, an dem neben 
mehreren normalen Sproßknospen (n) an drei Stellen die Neubildungen 
aus dem Inneren des Blattes hervorbrechen. Bei a ist die Epidermis 
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aufgerissen, aus dem Spalt schaut das Knöllchen. Bei b ist der Blatt- 
rand aufgerissen, es ist schon das junge erste Blatt zu sehen. Bei c ist 
ein schon zweiblättriges Pflänzchen, welches den normalen durchaus 
gleicht, vorhanden, nur an der Ursprungsstelle ist noch die Entstehung 
aus dem Inneren des Blattes zu erkennen. 

Aus Schnitten, welche durch Blätter mit solchen Linsen geführt 
wurden, ist zu ersehen, daß die Neubildungen auch in diesem Fall von der 
Epidermis gebildet werden. Die Zellen teilen sich nur so, daß die Wuche- 
rung nicht nach außen, sondern ins Blatt hineinwächst, wo sie dann, je 





Abb. 3. Polypodium aureum. Primärblatt mit Adventivpflänzchen und Sproßknospen 
(n = normal entstanden ; a, b, c = scheinbar endogen entstanden). 


mehr sie an Größe zunimmt, das Mesophyll zerreißt oder die Epidermis 
abhebt. Es sei bemerkt, daß auf diese Weise immer nur Sproßknospen 
entstanden, niemals Mittelbildungen oder Prothallien. 

Die Häufigkeit dieser Regenerationsart betrug durchschnittlich 
2—6% der überhaupt Neubildungen aufweisenden Blätter. Eine Ab- 
hängigkeit von der Helligkeit, der Feuchtigkeit und der Art des Sub- 
strates konnte nicht festgestellt werden. Bei Polypodium aureum stieg 
in Kulturen von durch Einschnitte verwundeten Blättern die Häufigkeit 
dieser Neubildungen bis zu 30%. Es scheint ein gewisser, noch nicht 
analysierter Zusammenhang zwischen Verletzung und pseud-endogeuer 
Regeneration des Blattes zu bestehen. 
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2. Undifferenzierte Wu cherungen. 

Es kommt vor, daß Neubildungen auf dem Knöllchenstadium stehen- 
bleiben. Ist dies der Fall, so kann man sie als Sproßknospen auffassen, 
deren Weiterentwicklung aus irgendwelchen Gründen gehemmt wurde. 
Nicht selten jedoch wachsen sie zu ganz unregelmäßig gestalteten Ge- 
bilden heran, welche meist nach mehr oder weniger langer Zeit absterben, 
manchmal aber zur Bildung von Sproßknospen oder Prothallien über- 
gehen (Aneimia densa, Hemionitis palmata, Pteris tremula). 


8. Prothalloide Sprossungen. 

Die Bildung von Prothallien an Blättern ist von besonderem In- 
teresse. Sie zeigt, „daß zwischen den zwei Generationen der Farne 
kein scharfer Unterschied vorhanden ist‘ (GoEBEL 1907), und daß ,,die 
Formverschiedenheit zwischen den Generationen jedenfalls mit der 
Chromosomenzahl nicht zusammenhängt‘ (GoEBEL 1907). 

Prothalloide Sprossungen entstehen als Auswuchs des Blattrandes 
besonders an der Spitze oder auf der Lamina, wo sie aus einer Epidermis- 
zelle oder manchmal erst aus einer zunächst gebildeten undifferenzierten 
Wucherung bzw. einem Zellhöcker hervorgehen. Meistens wachsen sie 
unter Bildung von Rhizoiden und Antheridien regellos weiter und 
schwellen an einer oder mehreren Stellen zu Knöllchen an, welche sich 
zu Sproßknospen entwickeln. Fast durchwegs bestätigt sich GOEBELS 
Vermutung: ‚Wenn Keimpflanzen aus den Prothallien sich bilden, 
werden sie wahrscheinlich apogam entstehen.“ 

Seltener nehmen die prothalloiden Neubildungen die typische 
Prothallienform an und bilden Archegonien. Da die regenerierten 
Prothallien höchstwahrscheinlich diploid sind, so müssen, falls wirklich 
eine Kernverschmelzung des Spermatozoides und der Eizelle stattfindet, 
tetraploide Keimpflanzen entstehen. HEILBRONN gelang es auf diese 
Weise, bei Polypodium aureum eine tetraploide Form zu erzeugen. 

Ich konnte bei einer Reihe von Farnen beobachten, daß die prothal- 
loiden Regenerate besonders nach ihrer Abtrennung vom Mutterblatt 
die charakteristische Herzform annahmen und in einem Fall, nämlich 
bei Nephrolepis biserrata, auch Keimpflanzen bildeten, welche aus in 
Archegonien entstandenen Embryonen hervorgingen. Gegenüber nor- 
malen diploiden Keimpflanzen war kein Unterschied festzustellen; an- 
scheinend sind also auch sie apogam entstanden. 


4. Mittelbildungen. 

Mittelbildungen sind Gebilde, welche nebeneinander Merkmale des 
Sporophyten und des Gametophyten aufweisen. Man kann bei ihnen 
zwei Typen unterscheiden, zwischen denen es allerdings, wie bei allen 
Regeneraten der Farnprimärblätter, einen stetigen Übergang gibt, näm- 
lich a) flächig entwickelte Mittelbildungen zwischen Prothallium und 
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Blatt, b) mehr oder weniger regellose, fleischige Wucherungen mit sporo- 
phytischen und gametophytischen Merkmalen. 

a) Mittelbildungen zwischen Blatt und Prothallium fand GoEBEL 
1907 bei Gymnogramme chrysophylla und Ceratopteris thalictroides. Sie 
waren am Grund meist schmal und mehrschichtig, im oberen Teil breiter 
und zum Teil einschichtig mit einfachen prothalloiden Zellen. Außer- 
dem besaßen sie Spaltöffnungen und bei Ceratopteris thalictroides auch 
Antheridien. In ihrem Habitus haben sie eine gewisse Ähnlichkeit mit 
einem stark verkümmerten Blatt. 
Bei meinen Versuchen mit Ano- 
gramme leptophylla und Cerato- 
pteris thalictroides bekam ich ziem- 
lich häufig solche Gebilde. Wenn 
man eine größere Anzahl davon 
untersucht, so kommt man manch- 
mal in Verlegenheit, was man noch 
als verkümmertes Blatt und was 
man schon als Mittelbildung be- 
zeichnen soll. 

Daneben fand ich aber auch 
Mittelbildungen, welche äußerlich, 
abgesehen von der häufig sehr 
unregelmäßigen Gestalt, durchaus 
einem Prothallium glichen, z. B. 
bei Davallia canariensis, Drynaria 
heraclea und Nephrolepis biserrata. 
Die Abb. 4a zeigt ein solches Ge- 
bilde. Es ging aus einer Epidermis- 
zelle eines Blattes von Nephrolepis 
ee nn A re | biserrata hervor und entwickelte 
einer Mittelbildung Sere S=Spalt- sich zunächst wie ein normales, 

{ junges Prothallium, das sich zu- 
nächst zu einer Fläche verbreiterte. Beim Weiterwachsen entstanden 
an der Spitze einige Zellen, welche zum Teil gewellten Umriß besaßen. 
Außerdem traten auf der Fläche Spaltöffnungen auf, welche über die um- 
gebenden Zellen herausragten. In Abb. 4b ist die Randpartie einer Mittel- 
bildung stärker vergrößert dargestellt; man sieht, daß Spaltöffnungen 
auch ganz am Rand entstanden sind und zum Teil senkrecht zur Pro- 
thallienfläche stehen. — Nicht selten treten an diesen Gebilden neben 
Spaltöffnungen auch Antheridien und Rhizoiden auf. 

b) Als Mittelbildungen muß man aber auch wohl zahlreiche fleischige, 
meist ziemlich regellos gestaltete, mehr oder weniger große Wuche- 
rungen bezeichnen, welche sehr häufig nur aus einer Epidermiszelle 
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hervorgehen und Spaltöffnungen, Leitbündel, Interzellularen, daneben 
aber auch Antheridien und Rhizoiden besitzen (letztere sind allerdings 
ein für Prothallien nicht charakteristisches Merkmal, da sie auch an 
Knöllchen und Sproßknospen auftreten). Bei Hemionitis palmata be- 
kam ich nicht selten solche Bildungen. 


IL. Entwicklungsmöglichkeiten der Regenerate. 


Abgesehen von den Sproßknospen, welche sich durchwegs zu neuen 
Pflänzchen weiterentwickeln, sind die Regenerate mehr oder weniger 
labile Gebilde. Schon die beschrièbene Mittelbildung von Nephrolepis 
biserrata ist hierfür ein Beispiel; war sie doch zunächst rein prothalloid 
und bildete erst nach einiger Zeit, als eine gewisse Größe erreicht war, 
Spaltöffnungen. Hätte sie nun ihr Wachstum schon vorher eingestellt, 
so hätte man das Gebilde als Prothallium angesprochen. 

In folgender Übersicht sind die verschiedenen Entwicklungsmöglich- 
keiten der Neubildungen dargestellt; die Pfeile bedeuten die Richtung, 
in der die Weiterentwicklung möglich ist. 


Das Blatt kann regenerieren: 
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III. Einzelbeschreibungen. 


In den folgenden Einzelbeschreibungen sind die verschiedenen unter- 
suchten Farne nach der Art ihrer Regeneration zusammengestellt. Es 
werden zunächst die Farne geschildert, welche nur oder doch vorwiegend 
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Sproßknospen bilden, dann diejenigen, welche nebeneinander Knospen, 
Mittelbildungen und Prothallien, schließlich die, welche vorwiegend 
Von Athyrium filix femina, Davallia canariensis, Drynaria heraclea, 
Nephrolepis biserrata, Polypodium aureum hatte ich genügend Material, 
um auf breiterer Basis, als es bisher geschah, Versuche über die Be- 
dingungen für die verschiedenartige Regeneration durchzuführen. 


Polypodium aureum. 

GOEBEL erhielt 1907 bei den Primärblättern von Polypodium aureum 
zuerst nur Sproßknospen, später auch Prothallien. 1928 zerschnitt 
HEILBRONN regenerierte Prothallien in kleine Stückchen, welche tetra- 
ploide Keimpflanzen bildeten. 

Von Januar 1930 bis Juni 1931 wurden zahlreiche Blätter ausgelegt. 
Bei den ersten 1000 Blättern traten als Neubildungen nur Sproßknospen 
auf; später entstanden, jedoch sehr selten (unter 300—400 Blättern 
1—2mal), auch Prothallien. 

Wie schon bei der Beschreibung der Sproßknospen erwähnt wurde, 
entstanden die Knospen vorwiegend auf der Blattunterseite, wo sie in 
mehr oder weniger großen Gruppen beisammenstehend regellos über die 
Lamina verteilt waren. Die Bevorzugung der morphologischen Unter- 
seite ist auch zu beobachten, wenn diese dem Substrat abgekehrt ist. Sie 
ist also nicht durch eine erhöhte Wasseraufnahme der Unterseite aus 
dem Substrat bedingt. Dies tritt auch dann ein, wenn man die Blätter 
mit den Stielen in den Boden steckt, so daß beide Blattseiten sich unter 
gleichen Verhältnissen befinden. 

Noch unentfaltete Blätter fortgeschrittenerer Keimpflanzen re- 
generieren — wenn auch weniger — zunächst an der Basis Knospen, 
während die Spitze weiterwächst; erst nach einiger Zeit, anscheinend, 
wenn diese das Wachstum eingestellt hat, entstehen auch dort Knospen. 

Isolierte Blattstiele sind ebenfalls regenerationsfähig; sie bilden 
Sproßknospen, eigentümlicherweise immer am apikalen Ende. 

Gelegentlich trat, besonders an kleinen oder an verfaulenden Blät- 
tern, auf der Lamina ein Prothallium auf, das aus einer einzigen 
Epidermiszelle hervorging. Es gelang in keinem Fall, auch nicht durch 
Abtrennung vom Mutterblatt und Zerschneiden in kleine Stückchen 
(nach der Hemsronnschen Methode), sie zur prothalloiden Weiter- 
entwicklung zu bringen; sie bildeten immer nach einiger Zeit Sproß- 
knospen. é 

Außer den schon erwähnten blattartigen Spitzenauswüchsen bei noch 
nicht ganz ausgewachsenen, fortgeschritteneren Primärblättern, traten 
nicht selten bei noch kleineren Blättern auch andersartige Spitzenaus- 
wüchse auf : 
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a) Die Spitze wächst zu einem meist ziemlich kurzen schmalen Band 
aus, das in einem Knöllchen endet (Abb. 5 a), und aus dem eine Sproß- 
knospe hervorgeht. 

b) Der Blattrand wächst an der Blattspitze zu einem fleischigen, zylin- 
drischen Körper aus, der durchaus einem Blattstiel gleicht. Er kann mehr 
oder weniger lang werden (an einem 6 mm langen Blatt betrug seine 
Länge 2cm). An seinem Ende geht er fast immer in eine kleine Spreite 
über, auf der gelegentlich eine Sproßknospe entstehen kann (Abb. 5 b). 








Abb. 5. Polypodium aureum. Spitzenauswüchse von Primärblättern. Der apikale Blattrand ist 

ausgewachsen bei a zu einem Knöllchen, bei b zu einem neuen Blatt (die Primärblätter von 

Polypodium aureum haben gelegentlich die hier g belte Form), bei c zu einem 
Prothallium (b anderer Maßstab als a “und c). 





c) Von besonderem Interesse waren gelegentliche prothalloide Spitzen- 
auswüchse, welche meist eine ziemlich unregelmäßige Gestalt hatten, 
Rhizoiden bildeten und fast immer nach kurzer Zeit an irgendeiner Stelle 
zu Knöllchen anschwollen (Abb. 6c). In keinem Fall konnte die typische 
Herzform beobachtet werden, wohl aber traten Antheridien auf. 


Wirkung verschiedener Außenbedingungen auf abgetrennte Blätter gleicher 
Entwicklungshöhe. 

Es wurde zunächst untersucht, wie sich verschiedenartige Außen- 

bedingungen auf die Regeneration von möglichst gleichartigen Blättern 
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auswirken. Dazu wurden die ersten, zweiten und dritten Primärblätter 
kräftiger Keimpflanzen verwendet. 

1. Verschiedene Substrate. Die Blätter wurden auf feuchter Erde, mit 
Nährlösung getränkter Erde, feuchtem Sand, feuchtem Torf, feuchtem 
und mit Nährlösung getränktem Filtrierpapier ausgelegt. Stets wurden 
nur Sproßknospen regeneriert, auch in der Menge der Neubildungen war 
kein nennenswerter Unterschied festzustellen. Nur auf Torf starben die 


Blätter häufiger ohne Regeneration ab, eine Beobachtung, welche auch 
bei Ceratopteris thalictroides gemacht wurde. Soweit das Substrat nicht 
gerade schädigend wirkt, was beim Torf wohl der Fall war, scheint es ohne 
Einfluß auf die Neubildungen zu sein. 

2. Temperatur. Vergleichskulturen wurden im Gewächshaus bei 
25—30° C und im Arbeitssaal bei 16—17° C gezogen. Es konnte dabei 
lediglich ein Unterschied in der Schnelligkeit der Regeneration festge- 
stellt werden. Während bei der höheren Temperatur die Blätter nach 
etwa 3—4 Wochen Adventivpflänzchen entwickelten, brauchten die 
Blätter im Zimmer fast die doppelte Zeit dazu. 

3. Feuchtigkeit. Zwei Vergleichskulturen wurden auf feuchter und 
trockener Erde ausgelegt. Beide bildeten Sproßknospen ; gegenüber der 
trockenen Kultur traten in der Feuchtkultur mehr Rhizoiden auf; außer- 
dem entstanden hier an den regenerierten Pflänzchen eher Wurzeln. 
Fast alle auf destilliertem Wasser schwimmende oder darin unterge- 
tauchte Blätter regenerierten Sproßknospen, die durchwegs auf der Unter- 
seite entsprangen. Ihre Entwicklung war jedoch sichtlich gehemmt; von 
45 regenerierten Knöllchen brachten es nur fünf bis zur Bildung des 
ersten Blattes, dessen Spreite immer stark verkümmert war. Über Wasser 
in feuchter Luft aufgehängte Blätter regenerierten nicht; es scheint 
hierzu wenigstens tropfbar flüssiges Wasser notwendig zu sein. 

4. Helligkeit. Vorher gleich belichtete (wenig abgeschwächtes Tages- 
licht), ziemlich gleichartige Blätter wurden vier Helligkeitsabstufungen 
ausgesetzt: 

a) unabgeschwächtem Tageslicht, 

b) wenig abgeschwächtem Tageslicht, 
c) stark abgeschwächtem Tageslicht, 
d) völliger Dunkelheit (Dunkelsturz). 


Von allen Vergleichskulturen wurden nur Sproßknospen regeneriert, 
keine Prothallien oder Mittelbildungen. Wenig abgeschwächtes Licht 
wirkte auf die Blätter am günstigsten; es regenerierten hier 90—100%. 
Volles Tageslicht ist nicht ganz so günstig; im stark abgeschwächten 
Licht sinkt der Prozentsatz auf 50—70%. Die hier entstandenen Sproß- 
knospen bildeten zum Teil mehr oder weniger verkümmerte, etiolierte 
Blätter. Unterm Dunkelsturz starben nahezu alle Blätter ohne Neu- 
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bildungen ab. (Von 220 Blättern bildete nur ein einziges ein aus einer 
Zelle entspringendes Knöllchen, das ohne Weiterentwicklung zugrunde 
ging.) 

Aus den Versuchen geht hervor, daß mehr oder weniger stark abge- 
schwächtes Licht ohne Einfluß auf die Art der Regeneration ist. Das Er- 
gebnis des Dunkelversuches steht in einem gewissen Widerspruch zu den 
Beobachtungen Paz1sAas über die Regenerationsknospen an den Wedel- 
basen von Cystopteris-Arten, deren Entstehung durch völlige Verdunke- 
lung nicht verhindert wird. 

5. Farbiges Licht. a) Gelbrotes Licht: 70 Blätter wurden Mitte Juni 
1930 unter eine mit Kaliumbichromat gefüllte Senebierglocke gebracht. 
Sie regenerierten, ebenso reichlich und schnell wie die Vergleichskultur 
im abgeschwächten Tageslicht, nur Sproßknospen. Diese wiesen deut- 
liche Etiolementserscheinungen auf: schon die Knospen waren sehr lang- 
gestreckt, die aus ihnen hervorgegangenen Blättchen waren blaßgrün, 
ihre Stiele sehr lang (2—2,5 cm), ihre Spreiten sehr klein und kaum 
breiter als der Stiel. 

b) blaues Licht: Gleichzeitig wurden aus derselben Keimpflanzen- 
kultur 80 Blätter unter eine mit Kupferoxydammoniak gefüllte Sene- 
bierglocke gebracht. Gegenüber der Kontrollkultur im abgeschwächten 
Tageslicht brauchten die Blätter viel länger zur Regeneration (8 bis 
10 Wochen, also die doppelte Zeit). Sie bildeten nur sehr große Sproß- 
knospen, welche mit einem dichten Spreuschuppenfilz umgeben waren, 
wie er normalerweise erst an der Stammknospe schon weiter entwickelter 
Pflanzen entsteht. 

Der Charakter der Neubildung konnte durch verschiedenartige 
Außenfaktoren, welche auf das abgetrennte Blatt einwirkten, nicht ver- 
ändert werden. Am wirksamsten erwiesen sich stark abgeschwächtes 
Tageslicht und gelbrotes Licht, wo mehr oder weniger etiolierte Blätter 
regeneriert wurden. 


Verdunkelung der Keimpflanzen vor dem Abtrennen der Blätter. 
Eine Schale mit Keimpflanzen wurde 3 Wochen unter den Dunkel- 
sturz gestellt, dann wurden daraus gleichartige Blätter abgetrennt und in 
verschiedene Helligkeitsabstufungen gebracht: 
a) Dauerlicht, 
b) wenig abgeschwächtes Tageslicht, 
c) völlige Dunkelheit. 


Während unter dem Dunkelsturz alle Blätter ohne Neubildungen ab- 
starben, bildeten von 140 Blättern im abgeschwächten Tageslicht 18 je 
eine Knospe, und von 160 Blättern im Dauerlicht einer 500 Watt Osram- 
Nitralampe im Abstand von 75 cm 70 Blätter je ein bis zwei Knospen. 
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Vorhergehende Verdunkelung ändert also den Regenerationscharak- 
ter nicht; die Blätter regenerieren weniger häufig als die von vorher im 
wenig abgeschwächten Tageslicht gezogenen Vergleichskulturen. Ge- 
ringere Helligkeit wirkt sich in der Regeneration der vor dem Abtrennen 
verdunkelten Blätter viel stärker aus — allerdings nur quantitativ — als 
bei nicht verdunkelten. 

Diese im Mai 1930 durchgeführten Versuche wurden im Dezember 
1930 wiederholt ; das Ergebnis war das gleiche. 


Wirkung verschiedenartiger Eingriffe auf die Regeneration des Blattes. 

1. Zerstückelung der Blätter in mehrere Teile. Den Sommer 1930 über 
wurden mehrere Hundert Blätter in verschieden große Stücke zerlegt, um 
festzustellen, ob Blattstücke, denen ja nur ein Teil der im ganzen Blatt 
enthaltenen Baustoffe zur Verfügung stehen, andersartig regenerieren. 
Sehr kleine, nur einige Quadratmillimeter große Stückchen starben fast 
immer ohne Neubildungen ab. Alle übrigen, also größeren Blattstücke 
regenerierten nur Sproßknospen, sehr häufig ganz nahe den Schnitt- 
flächen. 

2. Auch durch Verwundungen gelang es in keinem Fall, andere Neu- 
bildungen als Sproßknospen hervorzurufen. Blätter, denen mit einer 
glühenden Nadel kleine Verwundungen beigebracht wurden, starben alle 
schnell ohne Regeneration ab; dagegen bildeten Blätter, die mit einer 
Nadel mehr oder weniger stark verletzt wurden, in die mehr oder weniger 
große Einschnitte gemacht wurden, oder welche an verschiedenen Stellen 
gequetscht wurden, zahlreiche Sproßknospen. Der Regenerations- 
charakter konnte also dadurch nicht verändert werden. 

Von Interesse ist die Tatsache, daß die Neubildungen zunächst vor- 
wiegend in unmittelbarer Nähe der Verwundungsstelle auftraten. Manch- 
mal entstehen nach einigen Monaten auf den Blättern noch einmal 
Sproßknospen, nun aber nicht mehr neben den Wundstellen, sondern wie 
bei unverletzten Blättern regellos über das Blatt verteilt. Der Wund- 
reiz, gleich welcher Art er sei, scheint nur eine gewisse Zeit wirksam zu 
sein. 

Die nebenstehende Tabelle gibt das zahlenmäßige Ergebnis der Ver- 
suche. 

Allen Kulturen ist ein Überwiegen der Neubildungen an den Wund- 
stellen gemeinsam ; man hat durch Verletzungen geradezu ein Mittel in der 
Hand, um mit ziemlicher Wahrscheinlichkeit die Regeneration an einer 
beliebigen Stelle des Blattes hervorzurufen. 

Eine bessere Aufnahme von Wasser an der Wundstelle ist nicht sehr 
wahrscheinlich, da die verletzten Zellen schnell absterben. Vergleicht 
man die Zahlen der Schalen d und e in obiger Tabelle, so sieht man, daß 
gerade die Blätter von e, welche nur mit der Basis im Substrat steckten, 
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deren Verletzungsstellen also gar nicht unmittelbar Wasser aufnehmen 
konnten, häufiger neben den Wundstellen regenerierten als die der 
Schale d, welche mit der ganzen Lamina dem Substrat auflagen. Des- 
gleichen ist eine Stauung der Baustoffe durch die Wundstellen nicht sehr 
wahrscheinlich. Kleine Verletzungen (z. B. mit der Nadel) können den 
Baustoffstrom nicht nennenswert unterbrechen; zudem traten auch bei 
größeren Quereinschnitten die Großknospen gleich häufig ober- und 
unterhalb der Schnittstelle auf. Es scheinen also doch Vorgänge an der 
Wundstelle bzw. Wundhormone Neubildungen bei den Zellen der Nach- 
barschaft auszulösen. 

3. Plasmolyse. Im Anschluß an die Versuche von IsABURO-NAGAI 
(1911), der durch Plasmolysieren von Farnprothallien einzelne Zellen zum 
Aussprossen brachte, wurden die Primärblätter mit verschieden kon- 
zentrierten Lösungen von Kaliumnitrat und Rohrzucker plasmolysiert, 
um vielleicht einzelne Epidermiszellen zu Neubildungen zu veranlassen. 
Es gelang dies jedoch in keinem Fall. Entweder starben die Blätter ohne 
Regeneration ab, oder sie bildeten normale Sproßknospen. 

4. Einwirkung von Giften. Gleich ergebnislos verliefen zwei Versuchs- 
reihen über den Einfluß von Sublimat und Kupfersulfat. Die Blätter 
wurden einige Stunden in verschieden konzentrierte Lösungen dieser 
Stoffe gegeben und dann auf Erde ausgelegt. Andere kamen auf Filtrier- 
papier, das mit den Lösungen getränkt war. Außerdem wurden einigen 
Hundert Blättern verschieden konzentrierte Sublimatlösungen unter der 
Luftpumpe eingepreßt. 

Das Ergebnis war immer gleich: je höher die Konzentration und je 
intensiver die Einwirkung des Giftes, desto weniger Blätter regenerierten. 
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Allerdings waren gerade unter diesen Kulturen zahlreiche, langsam ab- 
sterbende und verfaulende Blätter, welche manchmal prothalloide 
Sprossungen (Häufigkeit 1—2%) hervorbrachten. Man wird aber kaum 
für ihr Auftreten eine spezifische Giftwirkung verantwortlich machen 
können; denn, wie schon erwähnt, finden sich prothalloide Regenerate 
noch am häufigsten an faulenden Blättern, gleichgültig wodurch das Ab- 
sterben und Verfaulen verursacht wird. 

5. Faulender Quetschsaft von Blättern. Auf Grund der erwähnten Be- 
obachtung wurde eine Anzahl Blätter auf faulenden Quetschsaft von 
Primärblättern schwimmend ausgelegt. Es gelang jedoch in keinem Fall, 
durch dieses Substrat den Regenerationscharakter zu verändern. Stets 


wurden nur Sproßknospen gebildet. 





Neubildungen regenerierter Blätter. 

Wie aus den bisher beschriebenen Versuchen hervorgeht, war es nicht 
möglich, willkürlich den Charakter der Neubildungen zu verändern; es 
gelang höchstens, die Entwicklung von etiolierten oder verkümmerten 
Blättern zu erzielen. Es wurde daher untersucht, ob einfacher gebaute 
Blätter als die bisher verwendeten nicht auch primitivere Regenerate 
hervorbringen. 

Die regenerierten Blätter sind durchwegs kleiner als ihre Mutter- 
blätter. Die meisten von ihnen wurden immer wieder aufs neue abge- 
trennt und ausgelegt; sie bildeten zunächst wieder Sproßknospen, aller- 
dings weniger als größere Blätter. Dies Verfahren wurde mehrere 
„Generationen“ hindurch fortgesetzt, wodurch ich schließlich sehr 
kleine, zum Teil schon stark verkümmerte Blättchen erhielt, welche sich 
in ihrer Regeneration von den vorher beschriebenen gut ausgebildeten 
Primärblättern dadurch unterschieden, daß sie neben Sproßknospen 
einen nicht unerheblichen Prozentsatz Prothallien und auch Mittel- 
bildungen hervorbrachten. Da die Blättchen sehr oft beim Abtrennen 
noch nicht ganz ausgewachsen waren, wurden viele Spitzenauswüchse 
beobachtet. 

Ganz gleich verhielten sich die unter Wasser oder Nährlösung, ferner 
in rotem Licht oder in stark abgeschwächtem Tageslicht entstandenen 
verkümmerten Blättchen. Es war also ganz gleichgültig, wodurch die 
Blätter verkümmert waren, ihre Regenerate verhielten sich immer 
gleich. Man kann sagen, je kleiner und verkümmerter ein Blatt ist, desto 
eher neigte es zu prothalloiden Neubildungen. Auch hier treten die 
Prothallien besonders häufig an absterbenden und faulenden Blättchen 
auf. 

In der folgenden Tabelle sind Ergebnisse der Versuche mit regene- 
rierten Blättchen dargestellt: 
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a b c dı | d2 | ds 


Kleinere Kleine 
Größere | regenerierte | regenerierte 
regenerierte| Blättchen | Blättchen, | Kleine, 2—5 mm lange, regenerierte 
Blättchen durch- durch- Blättchen auf feuchtem Filtrierpapier 
(größer als | schnittlich | schnittlich 
5 mm) 3—-6mm 1,5—3 mm 



































lang lang 
in wenig ab-|in stark ab- 
auf mit Nährlösung getrinktem Fil-| in vollem |geschwäch- geschwäch- 
trierpapier, wenig abgeschwächtes | Tageslicht | tem Tages- | tem Tages- 
Tageslicht licht licht 
Anzahl der aus- 
133 160 34 1 
gelegten Blätter u us a 
Ohne Regenera- 
14 83 6 16 1 
tion abgestorben m 
Noch frisch, aber 
ohne Neubildun- 9 34 5 9 11 11 
gen 
Knöllchen und 
Knospen 103 | 30 | 8 | 60 | 23 | 36 | 
Nicht prothal- | 109 | 34 13 | 74 | 26 | 52 
loide Spitzen- 6 4 5 14 3 16 
auswüchse 
Prothalloide 
Spitzenaus- 
wüchse und 1 9 10 5 2 “ 
Prothallien auf 
der Lamina 
Mittelbildungen _ _ _ — ane 1 




















Bei den Kulturen a, b, ce ist deutlich zu sehen, wie sich mit dem 
Kleinerwerden der Blattchen ihr Regenerationscharakter immer mehr zu- 
gunsten der prothalloiden Sprossungen verändert: Bei a ist das Ver- 
hältnis von nicht prothalloiden zu prothalloiden Neubildungen 109: 1, 
bei b 3,8:1 und bei e nur mehr 1,3: 1. 

Bei den Vergleichskulturen d,, ds, ds ist eine stärkere Prothallien- 
bildung bei d, im stark abgeschwächten Licht gegenüber den heller 
gehaltenen Kulturen d, und dy, (d,35,8:1 gegenüber d, 14,8:1 und 
d, 13:1). Während bei isolierten Blättern kräftiger Keimpflanzen in 
den oben beschriebenen Versuchen starke Verdunkelung nur die Ent- 
wicklung von etiolierten, mehr oder weniger verkümmerten Blättern 
hervorrief, verursachte sie hier bei kleinen, verkümmerten Blättchen, 
welche in ihrer Regenerationsfähigkeit noch plastischer zu sein scheinen, 
erhöhte Prothallienbildung. 


Planta Bd. 16. 42 
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Grenze der Regenerationsfähigkeit. 

Im Verlauf der Untersuchungen wurden auch zahlreiche fortge- 
schrittenere Primärblätter mit noch ovalem Umriß, aber schon ge- 
schlossener Nervatur ausgelegt. Man kann deutlich mit der fortschreiten- 
den Entwicklung der Blätter ein allmähliches Abnehmen der Regenera- 
tion sehen. Während von den ersten Primärblättern oft 100% regene- 
rieren, sinkt bei größeren der Prozentsatz immer mehr, bis schließlich 
überhaupt kein Blatt mehr regeneriert. Das größte noch regenerierende 
Blatt besaß eine Spreitenlänge von 2 cm. 

Polypodium loriceum. 

Anfang Juni 1930 wurden 50 isolierte Primärblätter auf mit Nähr- 
lösung getränkte Erde ausgelegt. Bis Anfang September 1930 regene- 
rierten davon 28 Blätter. 

Als Neubildungen traten hauptsächlich Sproßknospen auf, deren Ent- 
stehung und Entwicklung denen von Polypodium aureum glich ; außerdem 
entstanden auch Prothallien. Einige Blätter bildeten nur Rhizoiden. 
Die Regenerate entstanden hauptsächlich auf der dem Substrat zuge- 
kehrten Blattunterseite, seltener auf der Oberseite und zwar immer 
über oder sehr nahe dem Leitbündel. Bemerkenswert ist, daß auch hier 
die fortgeschritteneren Primärblätter schlechter regenerierten als die 
noch einfacher gebauten. 

Bei fünf kleinen, 3—4 mm langen Blättchen wuchsen aus den zu- 
nächst gebildeten Knöllchen Prothallienflächen von länglich unregel- 
mäßiger Gestalt hervor. Nach 14 Tagen waren die Knöllchen an der 
Ursprungsstelle der Prothallien stark angeschwollen ; es gingen aus ihnen 
Sproßknospen hervor, welche rasch zu Pflänzchen heranwuchsen, wäh- 
rend die Prothallien nicht mehr weiterwuchsen und nach einiger Zeit 
zugrunde gingen. Offenbar wurde ihre Weiterentwicklung durch die 
erst nach ihnen entstandenen Sproßknospen gehemmt und schließlich 
ganz unterdrückt. 

An einem von der Spitze her absterbenden, 6 mm langen Blatt ent- 
standen über den Nerven auf der Oberseite in einiger Entfernung von- 
einander zwei Gruppen von Knöllchen. Bis Mitte November — das 
Mutterblatt war inzwischen ganz abgestorben — gingen aus der apikalen 
Wucherung zwölf verschieden große Prothallien hervor. Eines davon 
hatte schon die charakteristische Herzform angenommen und auch 
Antheridien gebildet, während die übrigen noch mehr oder weniger band- 
förmig waren. An der basalen Wucherung war außer einem kleinen 
Prothallium eine Sproßknospe entstanden, während drei Knöllchen nicht 
zur Weiterentwicklung gelangten. 

An einem 3,5 mm langen Blatt entstand bis Mitte September 1930 
auf der Blattunterseite neben drei sehr kleinen Knöllchen ein Prothal- 
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lium, das an seiner mit zahlreichen Rhizoiden bedeckten Ursprungsstelle 
etwas verdickt war. Bis Anfang November 1930 wuchs es auf die dop- 
pelte Größe heran und entwickelte sich in seiner basalen Hälfte zu einem 
dickfleischigen Körper, der mit einigen Antheridien besetzt war. Außer- 
dem hatte es vier, je aus einer Zelle hervorgegangene Adventivprothallien 
gebildet. 

Die regenerierten Prothallien wurden einzeln in einem Schälchen auf 
Erde übertragen; bis Anfang April 1931 nahmen alle, bis auf eines, das 
klein blieb und apogam eine Sproßknospe bildete, Herzform an. Sie bil- 
deten Antheridien, jedoch keine Archegonien. 

Im November 1930, also 5 Monate nach dem Auslegen, entstanden 
an sechs Blättern, welche bis dahin nicht regeneriert hatten, pseud- 
endogene Sproßknospen. 

Polypodium musifolium. 

Die Blätter regenerierten schlechter als die vorher beschriebenen 
Polypodium-Arten (nur zu 50—60%). An den größeren entstanden nur 
Sproßknospen; bei kleineren (Länge 1—3 mm) war das Ergebnis folgen- 
dermaßen: 

Ausgelegt am 8. Mai 1931 33 Blätter auf Erde in abgeschwächtem 
Tageslicht, davon regenerierten bis 27. Juni 1931 20 Blätter, und zwar 
5 Sproßknospen auf der Lamina, 8 einen blattartigen Spitzenauswuchs, 
I einen blattartigen Spitzenauswuchs und eine Knospe auf der Spreite, 
1 einen blattartigen Spitzenauswuchs und ein Prothallium auf der 
Spreite, 5 einen prothalloiden Spitzenauswuchs. 


Polypodium Fendleri. 

Die isolierten Primärblätter dieses Farnes verhalten sich wie die von 
Polypodium aureum. Es entstehen vorwiegend Sproßknospen, die nicht 
selten pseud-endogen gebildet werden. Ringsum stehen meist zahlreiche 
Rhizoiden. Manchmal werden auch verkümmerte Blätter gebildet, deren 
Stiele sich am Ende mehr oder weniger verschmälern, also keine Spreite 
mehr besitzen. 

Verschiedenheit der Substrate und verschiedene Helligkeiten erwiesen 
sich als einfluBlos. Unterm Dunkelsturz starben die Blätter rasch ohne 
Neubildungen ab. 

Die regenerierten Blätter wurden wieder abgetrennt und ausgelegt. 
Wie bei Polypodium aureum entstanden an den größeren wieder Sproß- 
knospen, während kleinere (Spreitenlänge 1,5 —4 mm) häufig daneben 
auch Spitzenauswüchse bildeten, welche teils blattartig, teils knöllchen- 
förmig oder — was von größerem Interesse war — prothalloid waren. 
Die so entstandenen Prothallienflächen schritten jedoch stets sehr 
schnell zur Sproßknospenbildung. Gametangien konnten nie beob- 


achtet werden. 
42* 
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Bei einem Blatt wuchs die Spitze zu einem neuen, kleinen Blatt aus, 
dessen Unterseite eine Anzahl Rhizoiden trug; auf seiner Spreite ent- 
sprang an der Oberseite abermals ein sehr kleines, verkümmertes Blätt- 
chen, während an der entsprechenden Stelle der Unterseite sich eine 
Sproßknospe entwickelte. 

Das zahlenmäßige Verhältnis der Regenerate kleiner regenerierter Blät- 
ter geht aus folgender Übersicht hervor: 67 Blätter am 23. März 1931 auf 
feuchtem Filtrierpapier ausgelegt. Davon regenerierten bis 11. Mai 1931 
62 Blätter, und zwar 46 Blätter Sproßknospen, 3 Blätter nur Rhizoiden, 
13 Blätter Spitzenauswüchse (2 blattartig, 3 Knöllchen, 8 prothalloid). 


Drynaria rigidula. 

Von 150 isolierten Blättern regenerierten fast alle, und zwar wie 
Polypodium aureum nur Sproßknospen. — Die aus ihnen hervorge- 
gangenen Blätter wurden abgetrennt und wieder ausgelegt, die meisten 
bildeten wieder Sproßknospen, nur an zwei sehr kleinen Blättchen ent- 
standen prothalloide Neubildungen: am einen ein prothalloider Spitzen- 
auswuchs, am anderen ein Prothallium auf der Spreite. 


Drynaria heraclea. 

Isolierte Blätter von Drynaria heraclea gleichen den bisher beschrie- 
benen Formen in der Sproßknospenbildung, unterscheiden sich von ihnen 
aber durch häufigeres Auftreten von Spitzenauswüchsen und Prothallien 
(Abb. 6), sowie durch starke Rhizoidenbildung am Blatt. 

In einigen Fällen entstanden auf der Spreite der aus Sproßknospen 
hervorgegangenen Blätter, welche noch in Verbindung mit dem Mutter- 
blatt standen, wieder Knospen. Bei einigen war allerdings keine Stamm- 
knospe entstanden, und man kann das Auftreten von Knospen auf der 
Spreite mit ihrem Fehlen in Zusammenhang bringen, zumal die Stamm- 
knospe gelegentlich sehr spät und manchmal weit oben am Stiel entsteht. 

Von den Auswüchsen der Blattspitze waren die prothalloiden von be- 
sonderem Interesse. Meist waren sie länglich, bandartig gestaltet. 

Alle, sowohl auf der Spreite wie auch als Spitzenauswüchse ent- 
standenen Prothallien wurden vom Mutterblatt abgetrennnt und weiter 
kultiviert. Fast alle gingen rasch durch Sproßknospenbildung wieder in 
den sporophytischen Zustand über. Einigen wurden die Knöllchen ab- 
geschnitten, sie konnten dadurch aber nicht zu prothalloider Weiter- 
entwicklung gebracht werden, sondern starben ab. 

Nur zwei, im Frühjahr 1930 entstandene, entwickelten sich zu etwa 
2 cm langen und 4 mm breiten prothalloiden, bandartigen Gebilden, die 
beiderseits dicht mit Rhizoiden besetzt waren, welche nur die meriste- 
matischen Partien am Vorderrande freiließen. Geschlechtsorgane waren 
keine aufgetreten. Anfangs Dezember 1930 wurden sie in 20 kleine 
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Stücke zerlegt, aus denen bis Juni 1931 kräftige Prothallien von der 
typischen Gestalt hervorgingen, welche zahlreiche Rhizoiden und 
Antheridien bildeten. 

Das zahlenmäßige Verhältnis der verschiedenen Regenerate zeigt 
folgende Übersicht: 

Von 145 am 17. Dezember 1929 auf Erde in wenig abgeschwächtem 
Licht ausgelegten Blätter regenerierten bis 14. Februar 1930 80 Stück 
folgendermaßen: 54 Sproßknospen, 3 Mittelbildungen auf der Lamina, 
8 blattartige, 12 prothalloide Spitzenauswüchse und 3 nur Rhizoiden. 





Abb. 6. Drynaria heraclea. Primärblatt mit regeneriertem Prothallium, auf dem abermals ein 
Adventivprothallium entstand. 

Eine Änderung des Verhältnisses von prothalloiden zu sporophyti- 
schen Regeneraten durch Verdunkelung oder Veränderung des Sub- 
strates war wie bei Polypodium aureum nicht möglich. 

Wie bei Polypodium aureum unterschieden sich größere, regenerierte 
Blättchen nicht von gewöhnlichen Primärblättern in ihren Neubildungen, 
dagegen bildeten auch hier sehr kleine Blättchen (Spreitenlänge 2—4 mm) 
einen bedeutend höheren Prozentsatz Prothallien. Die folgende Über- 
sicht zeigt das Ergebnis eines solehen Versuches: Von 91 am 10. März 
1930 auf Erde im wenig abgeschwächten Licht ausgelegten Blättern re- 
generierten bis 14. Mai 1930 43 Blätter und zwar: 24 Sproßknospen, 
1 blattartiger Spitzenauswuchs und Sproßknospen, 5 blattartige, 3 pro- 
thalloide Spitzenauswüchse und 10 Prothallien auf der Spreite. 

Bemerkenswerterweise traten auch hier die Prothallien gerade auf der 
Lamina von schon teilweise abgestorbenen und verfaulenden Blätt- 
chen auf. 
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Wie bei Polypodium aureum traten bei Blättern, welchen Ver- 
letzungen beigebracht wurden, die Neubildungen stets in deren un- 
mittelbaren Nähe auf. 

Das größte noch regenerierende Blatt hatte eine Länge von 2,5 cm, 
es bildete auf der basalen Hälfte zwölf nahe beisammenstehende Knospen 
und an der Spitze ein Prothallium. Noch größere Blätter blieben meh- 
rere Monate frisch und vergilbten dann, ohne Neubildungen hervor- 
gebracht zu haben. Die Regenerationsfähigkeit erlischt also noch auf 
dem Jugendstadium. 

Davallia canariensis. 

Isolierte Primärblätter dieses Farnes regenerieren sehr gut (70— 90% ). 
Nach etwa 3 Wochen entstehen an ihnen hauptsächlich auf der basalen 
Blatthälfte besonders in der Nähe 
oder unmittelbar über den Nerven 
Knöllchen, welche sich fast durch- 
wegs in der bei Polypodium aure- 
um beschriebenen Weise zu Sproß- 
knospen entwickeln, aus denen 
dann Adventivpflänzchen hervor- 
gehen. Seltener wachsen die Knöll- 
chen zu unregelmäßig gestalteten, 
länglichen, undifferenzierten Wu- 
cherungen oder Mittelbildungen 
aus; auch wenn das der Fall ist, 
bildet sich auf ihnen nach mehr 
oder weniger langer Zeit meistens 
doch noch eine Sproßknospe. 

Häufiger als bei den bisher 
beschriebenen Formen treten auf 
der Spreite auch prothalloide Neu- 
bildungen auf, besonders auf der 
Abb. 7. Davallia canariensis. Primärblatt mit apikalen Hälfte des Blattes. Es 
Ba CRUE ee ist hier bei der Entstehung der 
Neubildung eine gewisse Polarität zu erkennen: Prothallien mehr an der 
Spitze, Knöllchen bzw. Knospen mehr an der Basis; Abb.7 zeigt ein iso- 
liertes Blatt, an dem das deutlich zu erkennen ist. An der Basis der 
Blattoberseite über der Gabelung des Nerven sind einige Knospen ent- 
standen, an denen einige Rhizoiden entspringen. Auf der Blattunterseite 
nahe dem apikalen Blattrand sind eine Anzahl unregelmäßig gestalteter 
Prothallien entstanden, daneben auch zwei langgestreckte Knöllchen, 
welche sich nicht mehr weiterentwickelten. 

Flächige Auswüchse der Blattspitze sind besonders bei jüngeren 
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Blättchen nicht selten, sie können rein blattartig oder prothalloid. ge- 
legentlich auch als Mittelbildungen ausgebildet sein. 

Die Verschiedenheit der Neubildungen ließen diesen Farn geeignet 
erscheinen zur Untersuchung der Frage, ob der Regenerationscharakter 
durch wechselnde Außenbedingungen verändert werden kann. 

Man sieht auf der Tabelle S.645, daß ähnlich wie bei Polypodium aureum 
verschiedenartige Außenbedingungen den Regenerationscharakter gleich- 
artiger Blätter (Schale a—i) nicht wesentlich verändern. Nur im roten 
Licht ist eine Zunahme prothalloider Spitzenauswüchse zu beobachten. 

Dagegen ist auch hier die sehr charakteristische, verschiedenartige 
Regeneration verschieden weit fortgeschrittener Blätter zu erkennen. Die 
am weitesten fortgeschrittenen, schon gefiederten Blättchen regenerieren 
wenig und nur mehr Sproßknospen (Schale k). Größere, regenerierte 
Blättchen unterscheiden sich kaum von normalen Primärblättern: da- 
gegen wird die Prothallienbildung bei sehr kleinen, mehr oder weniger 
verkümmerten, regenerierten Blättchen auffallend stark. 

Man kann also auch hier beobachten, daß, je kleiner die Blätter sind, 
um so größer die Neigung zur Prothallienbildung ist ; ferner, daß die Re- 
generationsfähigkeit an fortgeschritteneren Blättern immer kleiner wird 
und schließlich ganz erlischt. 

Eine auffallend starke Regeneration von Prothallien wurde in einer 
Kultur von Blättern beobachtet, denen mehr oder weniger starke Ver- 
wundungen (Quereinschnitte) beigebracht wurden. Es sollte bei diesem 
Versuch geprüft werden, ob ähnlich wie bei Polypodium aureum und 
Drynaria heraclea Verletzungen auch hier von Einfluß auf den Ort der 
Neubildungen seien. Dies konnte in keinem Fall beobachtet werden. 
Dagegen starben die Blätter von den Schnittstellen her ab und begannen 
zu verfaulen; gerade auf solchen Blättern entstanden besonders häufig 
Prothallien. Auch in den anderen Kulturen, besonders bei sehr kleinen 
Blättern, konnte immer wieder beobachtet werden, daß Prothallien ge- 
rade an verfaulenden Blättern auftraten. 


Nephrolepis biserrata. 

Im Juni 1930 ausgelegte Blätter regenerierten sehr gut; es ent- 
standen an ihnen auf der Ober- und Unterseite Sproßknospen, Mittel- 
bildungen und Prothallien. Dabei war eine gewisse Polarität zu er- 
kennen: Die Sproßknospen und meist auch die Mittelbildungen wurden 
hauptsächlich auf der basalen, die Prothallien mehr auf der apikalen 
Blatthälfte gebildet (Abb. 8). 

Von 50 auf Erde im abgeschwächten Licht ausgelegten Blättern re- 
generierten 35, und zwar bildeten 5 Blätter Knospen, 5 Knospen und 
Mittelbildungen, 9 Knospen, Mittelbildungen und Zellfäden, 2 nur Zell- 
fäden, und 14 Prothallien. 


Untersuchungen über die Regeneration von Farnprimärblättern. 647 


Die Mittelbildungen zeigten kein einheitliches Verhalten, teils 
schwollen sie zu Knöllchen an, teils entwickelten sie sich zu Prothallien. 
Die regenerierten Prothallien nahmen auffallend rasch die charakte- 
ristische Herzform an. Ein Teil von ihnen wuchs an der Herzbucht 
direkt zu einem Blatt aus oder bildete an irgendeiner Stelle Knöllchen, 
aus denen Sproßknospen hervorgingen. Die meisten jedoch entwickelten 
baldzahlreiche Antheridien und Arche- 
gonien. Aus letzteren gingen nach eini- 
gen Wochen Keimpflanzen hervor. Ein 
Größenvergleich des Gesamthabitus 
und der Zellgrößen mit aus normalen, 
haploiden Prothallien hervorgegange- 
nen Keimpflanzen ergab keinen Unter- 
schied ; sie sind also wahrscheinlich auf 
ungeschlechtlichem Wege entstanden. 

Versuche mit Verdunkelung und 
farbigem Licht verliefen ergebnislos: 
Im Dunkelsturz und roten Licht star- 
ben alle Blätter ohne Regeneration ab. 
Unter der blauen Glocke regenerierten 
von 45 Anfang Juni ausgelegten Blät- 
tern 11 Knospen, 2 Mittelbildungen 
und 3 Prothallien. Es entstanden hier pp. 8. Nephrolepis biserrata. Primärblatt 
en Prothallien als im Tages- "it aa ph ee Td ond 

icht. 

Kleine regenerierte Blättchen regenerieren weniger häufig. Das 
Zahlenverhältnis der verschiedenartigen Neubildungen weicht nicht 
wesentlich von dem normaler Primärblätter ab. 

Fortgeschrittenere Primärblätter, welche schon zur gefiederten Form 
übergingen, regenerierten nicht mehr, nur bei einigen, anscheinend noch 
nicht ganz ausgewachsenen, wuchs die Spitze blattartig weiter. 

Verwundungen blieben auf die Regeneration durchaus ohne Einfluß. 





Asplenium Nidus. 

Anfang Juli 1930 wurden 30 Blätter (Länge 3—8 mm) auf Erde aus- 
gelegt; sie regenerierten bis Ende August 1930 fast alle, und zwar aus- 
schließlich SproBknospen. Diese entstanden gleich häufig auf beiden 
Seiten des Blattes, das sich meistens an der Regenerationsstelle hervor- 
wölbte, hauptsächlich auf der basalen Blatthälfte, von wo aus sie sich 
dem Leitbündel entlang weiter gegen die Blattspitze erstreckten. Ge- 
legentlich entstanden die Sproßknospen pseud-endogen. 

An einigen, noch ganz frischen, relativ großen Blättern entstanden 
aus ziemlich umfangreichen Knöllchen neben den daraus hervorge- 
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gangenen Adventivpflänzchen mehrere langgestreckte, bandartige Pro- 
thallien, welche an ihrer Spitze zum Teil Herzform annehmen und mit 
Antheridien besetzt waren. Die Regeneration von Prothallien ist bei 
Asplenium Nidus merkwürdig und von der bei anderen untersuchten 
Farnen abweichend. Die prothalloiden Neubildungen entstanden hier an 
großen und noch ganz frischen Blättern, während sie z. B. bei Poly- 
podium aureum, dem Asplenium Nidus in der Bildung von Sproßknospen 
ähnelt, hauptsächlich an absterbenden, verfaulenden und meist an sehr 
kleinen, verkümmerten Blättchen auftraten. Außerdem ist die späte 
Entstehung der Prothallien neben den schon mehr oder weniger weit ent- 
wickelten Adventivpflänzchen bemerkenswert. Bei den Neubildungen 
anderer Primärblätter kann man nämlich eher eine anfängliche Neigung 
zur prothalloiden Ausbildung beobachten, während später die Prothallien 
durch direkte Sprossung in Sproßknospen übergehen oder durch neben 
ihnen am Mutterblatt entstehende Knospen in ihrer Weiterentwicklung 
gehemmt werden. 

Die regenerierten Blättchen, welche durchschnittlich wesentlich 
kleiner als die Mutterblätter waren, wurden wieder ausgelegt; sie re- 
generierten alle wieder Sproßknospen. Die von ihnen gebildeten nun- 
mehr sehr kleinen Blättchen wurden Ende März 1931 wiederum abge- 
trennt und auf Erde ausgelegt. Von 30 solchen Blättchen regenerierten 
bis Mitte Mai 1931 24, und zwar: 18 Sproßknospen und Rhizoiden, 
2 einen blattartigen Spitzenauswuchs, und 4 Blätter prothalloide Spitzen- 
auswüchse. 

Verwundungen blieben auf die Regeneration ganz ohne Einfluß. 
Blätter von bereits älteren Pflanzen starben stets nach einiger Zeit ohne 
Neubildungen ab. 

Die regenerierten Prothallien wurden von den Blättern abgetrennt 
und in einem Schälchen auf Erde weiter kultiviert. Bis Ende Juni 1931 
wuchsen sie gut weiter, bildeten zahlreiche Antheridien, jedoch keine 
Archegonien. 


Asplenium serratum. 


Asplenium serratum, das in der Gestalt seiner Primärblätter sich von 
Asplenium Nidus unterscheidet, weicht davon auch in seiner Regenera- 
tion ab. 

Von 18 Anfang März 1930 auf Erde ausgelegten Blättern hatten bis 
Anfang April fünf regeneriert. Drei bildeten am Blattrand in der Nähe 
der Nerven kleine prothailoide Wucherungen, von denen zwei nach wei- 
teren 14 Tagen die herzförmige Prothallienform annahmen; auf der 
Unterseite standen zwei Antheridien. Die Prothallien wurden nun vom 
Mutterblatt losgelöst und auf Erde in ein Schälchen ausgelegt, wo sie 
innerhalb weniger Tage eine große Anzahl Antheridien bildeten. Bis Mitte 
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November 1930 wuchsen die Prothallien stark heran; es entstanden an 
ihnen zahlreiche Antheridien, jedoch keine Archegonien. 

Das vierte Blatt bildete an der absterbenden Basis drei kleine Prothal- 
lien, die je aus einer Zelle hervorgingen. Das letzte Blatt bildete an der 
Basis ein verkümmertes Blatt, an dessen Grund einige Rhizoiden stan- 
den, das aber keine Stammknospe gebildet hatte. 


Aneimia densa. 

GOEBEL erhielt 1907 an Primärblättern von Aneimia Dregeana in 
zwei Fällen prothalloide Sprossungen auf den Blattflächen der Ober- 
und Unterseite. Da sie sich auch nach längerer Zeit nicht mehr weiter- 
entwickelten, beschrieb er sie nicht genauer. 

Mitte Februar 1930 legte ich 40 isolierte Primärblätter von Aneimia 
densa auf mit Nährlösung getränkten Torf aus. Anfang Mai 1930 re- 
generierte davon ein Blatt. Es bildete 
zunächst an der Spitze einen breiten Rand- 
auswuchs von durchaus blattartigem Cha- 
rakter, später entstanden auf der dem Sub- 
strat zugewandten Seite fünf kleine, mit 
zahlreichen Rhizoiden bedeckte Höcker, 
die sich zu ganz unregelmäßig geformten 
undifferenzierten Körpern entwickelten. 
An einem von ihnen entstand eine Sproß- 
knospe. 

Von einer weiteren, Anfang April 1930 
auf mit Nährlösung getränktem Filtrier- 
papier ausgelegten Kultur bildete nach pp 9. Aneimia densa. Primärblatt mit 
1 Monat ein Blatt an der Basis mehrere zwei indifferenten Wucherungen (W’) 

und einem Adventivpflänzchen. 

lange, verzweigte Zellfäden, die jedoch bald 

ohne weitere Differenzierung abstarben. An zwei weiteren Blättern ent- 
standen auf der Unterseite eine Anzahl Knöllchen. Das eine Blatt starb 
samt seinen Neubildungen rasch ab; an dem anderen differenzierte sich 
im Verlauf des Sommers aus einem Knöllchen ein Adventivpflänzchen, 
während die übrigen sich zu langen dickfleischigen, undifferenzierten 
Gebilden entwickelten (Abb. 9). Sie wurden Ende Dezember 1930 vom 
Mutterblatt abgetrennt und in einem Schälchen auf Erde weiterkulti- 
viert, blieben bis Ende Juli 1931 frisch, veränderten sich aber nicht 
mehr. 

Mehrere andere, auf Filtrierpapier und Erde in vollem und abge- 
schwächtem Tageslicht gehaltene Kulturen starben ohne Neubildungen 
ab, von insgesamt 350 Blättern regenerierten fünf Stück. die Regenera- 
tionsfähigkeit scheint also nicht groß zu sein. 
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Campylogramme Trollii. 

Von 200 Mitte März 1930 auf Erde ausgelegten Primärblättern 
starben alle bis auf drei ab. Von diesen bildete bis Ende Mai eines auf der 
basalen Hälfte drei kleine undifferenzierte Wucherungen ; eine starb bald 
ab, die beiden anderen brachten im Verlauf des Sommers Sproßknospen 
hervor. Die zwei anderen regenerierenden Blätter brachten Spitzenaus- 
wüchse hervor, von denen sich an einem Blatt zwei zu Prothallien ent- 
wickelten. Diese wurden im August vom Blatt abgetrennt und in einem 
Schälchen auf Erde weiterkultiviert. Bis Ende April 1931 entstanden an 
ihnen zahlreiche Adventivprothallien mit Gametangien, aus denen je- 


doch keine Keimpflanzen hervorgingen. 
Sao. Hemionitis palmata. 

Mit diesem Farn, der durch seine Adventivknospen sehr leicht zu ver- 
mehren ist, wurde eine Anzahl verschiedener Versuche durchgeführt. 

Zunächst wurden die ersten Primärblätter, welche noch keine Ad- 
ee: besitzen, ausgelegt. Sie regenerierten zu etwa 10—20%. 
Nach 3—4 Wochen entstehen an den be- 
treffenden Blättern auf beiden Seiten der 
Spreite, am Blattrand und am Stiel — eine 
besonders bevorzugte Stelle ist nicht zu er- 
kennen — kleine Wucherungen, die meist 
aus mehreren, nur selten aus einer Epider- 
miszelle hervorgehen, und sich zu unregel- 
mäßig gestalteten Prothallienflächen oder 
Knöllchen entwickeln (Abb. 10). Aus letz- 
teren können nun gelegentlich sogar unmit- 
telbar nebeneinander Prothallien und Sproß- 

Abb. 10. Hemionitis palmata. knospen hervorgehen. Manchmal wachsen 
Oe TWh ag en sie aber zu sehr unregelmäßig gestalteten, 
u = m a und  fleischigen und mehr oder weniger verzweig- 

. ten Gebilden weiter, die nach einiger Zeit 
zugrunde gehen oder seltener (in vier Fällen erst nach ®/, Jahren) eine 
oder mehrere Sproßknospen bilden. Hin und wieder entstehen auch Zell- 
fäden, die aus einer Epidermiszelle entspringen, sich aber nicht weiter- 
entwickeln und bald absterben. 

Die regenerierten Prothallien wurden, sobald es ihre Größe erlaubte, 
vom Mutterblatt abgetrennt und in eigenen Schälchen auf Erde weiter- 
gezogen. Sie brachten Antheridien und zahlreiche Rhizoiden hervor, 
starben aber alle nach einiger Zeit ab. Ein im Juli 1929 regeneriertes, 
das bald die typische Herzform annahm und auch Gametangien bildete, 
starb erst im Dezember 1930 ab, ohne eine Keimpflanze hervorgebracht 
zu haben. 
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Wirkung verschiedener Außenbedingungen auf die Regeneration. 

Vom Sommer 1929 bis Frühjahr 1930 wurden zwei Versuchsreihen 
durchgeführt über den Einfluß verschiedener Substrate und Helligkeiten 
auf den Charakter der Regenerate. 

1. Verschiedene Substrate: Gegen direktes Sonnenlicht mit Zeitungs- 
papier abgedeckt, wurden je 50 Blätter in Petrischalen auf 1. Torf, 
2. Erde, 3. Meersand, 4. Filtrierpapier, a) mit Wasser und b) mit Nähr- 
lösung getränkt, ausgelegt. — Ergebnis: Die Kultur auf Torf starb bald 
ab ohne Neubildung, die übrigen regenerierten ziemlich gleichmäßig in 
der oben geschilderten Art, eine spezifische Wirkung verschiedener Sub- 
strate war nicht zu erkennen. 

2. Verschiedene Helligkeitsabstufungen blieben auf die Art der Re- 
generation von Blättern der in Tageslicht kultivierten Keimpflanzen ohne 
Einfluß. Es war nur wie bei anderen Formen ein quantitativer Unter- 
schied festzustellen: Die meisten Neubildungen traten im abge- 
schwächten Tageslicht auf, im vollen Tageslicht etwas weniger. Unterm 
Dunkelsturz regenerierte von 50 Blättern nur eines eine Sproßknospe. 

Keimpflanzen, welche einige Zeit unterm Dunkelsturz standen, bil- 
deten verkümmerte Blätter. Diese wurden in abgeschwächtem Tages- 
licht ausgelegt. Sie bildeten neben Sproßknospen und undifferenzierten 
Zellhöckern auch einige langgestreckte Flächenprothallien. 


Grenze der Regenerationsfähigkeit. 

Da genügend Material zur Verfügung stand, wurden Blätter verschie- 
den weit entwickelter Pflanzen (von einblättrigen Keimpflanzen bis zu 
fertile Wedel bildenden Pflanzen) unter gleichen Außenbedingungen 
auf Erde ausgelegt. Die ganz jungen Blättchen, welche noch keine Ad- 
ventivknospen angelegt hatten, regenerierten in der schon beschriebenen 
Weise Knospen, Knöllchen und Prothallien. Bei schon etwas älteren 
Blättern mit noch rundlichem Umriß trieben meist die in den Blatt- 
kerben sitzenden Adventivknospen aus. Bei etwa 2—3% entstanden 
daneben auf der Lamina und dem Stiel Knöllchen. An von der Spreite 
abgetrennten Stielen solcher Blätter traten ziemlich häufig neben kleinen 
Prothallienflächen kleine, dicht mit Antheridien besetzte Höcker auf, 
welche manchmal zu dickfleischigen, länglichen Wucherungen aus- 
wuchsen, aber immer bald zugrunde gingen. Oft gelang es auch, solche 
Neubildungen an den Stielen noch unentfalteter, fortgeschrittenerer 
Blätter hervorzurufen. Im Gegensatz zu anderen Farnen (z. B. Poly- 
podium aureum) wuchs die Spreite dieser Blätter nicht mehr weiter: 
es trieben nur die Adventivknospen aus. 

Blätter von 3—4 cm Länge, welche bereits die dreilappige Form 
hatten (also schon typische Folgeblätter), regenerierten nicht mehr, nach 
dem Isolieren trieben lediglich die Adventivknospen aus. — Als jedoch 
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bei einer Anzahl der Blattstiel von der Spreite abgetrennt wurde und auf 
Erde kultiviert wurde, traten daran Neubildungen (Knöllchen und kleine 
langgestreckte Bandprothallien) auf (Abb. 11). Die Vegetationspunkte 
der austreibenden Adventivknospen sind zweifellos Anziehungszentren 
für die Baustoffe im Blatt; nachdem ihre Wirkung auf den Stiel durch 
das Abtrennen ausgeschaltet war, konnte dieser regenerieren. Es war nun 
zu untersuchen, ob auch die Spreite an sich zur Regeneration befähigt 
sei, normalerweise jedoch durch die Adventivknospen daran gehindert 
werde. Zu diesem Zweck wurden die Adventivknospen 
entfernt und zwar wurde, um dies ganz sicher zu er- 
reichen, bei 50 Blättern der Rand in einer Breite von 
etwa 3 mm weggeschnitten. Ein Teil der Blätter 
wurde in kleinere Stücke zerteilt und auf Erde aus- 
gelegt. Die kleineren Stücke starben bald ab, die 
größeren blieben mehrere Monate am Leben. Nur 
ein einziges Blattstück regenerierte; es bildete am 
apikalen Ende eines Nerven eine Sproßknospe. Fer- 
tile Blätter regenerierten in keinem Fall. Wenn bei 
Hemionitis palmata die Fähigkeit zur Neubildung auf 
diesem fortgeschrittenen Stadium auch nicht mehr so 
groß wie bei Keimpflanzen ist, so ist doch bemerkens- 
wert, daß sie erst auf dem Folgestadium erlischt. 

Trennt man die aus Adventivknospen von Folge- 
blätter hervorgegangenen Blätter ab, so daß ihre 
Adventivknospen austreiben, schneidet deren Blätter 
wieder ab und läßt ihre Adventivknospen austreiben, 
so erhält man, wenn man dies einige (meistens ge- 
nügen 4—5) „vegetative Generationen“ hindurch 
fortsetzt (da die Blätter der Adventivpflänzchen 
stets kleiner sind als das Mutterblatt), wieder Pri- 
märblätter ohne Adventivknospen, die genau so re- 
generieren wie die junger Keimpflanzen. 





Lomaria capensis. 

Von 135 Anfang Juli 1930 auf Erde ausgelegten isolierten Blättern 
regenerierten zwölf. Bei acht entstanden an der dem Substrat zuge- 
kehrten Unterseite bis Anfang September 1930 über die ganze Lamina 
verteilt, jedoch immer sehr nahe oder direkt über den Nerven Wuche- 
rungen, die aus mehreren Epidermiszellen hervorgegangen waren und 
sich zu ganz unregelmäßig gestalteten, manchmal sich in mehrere Äste 
auflösenden, dickfleischigen Gebilden entwickelten. Nur einige Wuche- 
rungen gingen aus einer einzelnen Zelle hervor; diese blieben kleiner als 
die übrigen und starben auch schneller ab. Ein Blatt bildete auf der 











Untersuchungen über die Regeneration von Farnprimärblättern, 653 


Unterseite zahlreiche Zellfäden, die alle aus je einer Zelle entsprangen. 
An einem 7 mm langen Blatt entstanden an den Nervenenden kleine 
prothalloide Auswüchse. Bei zwei Blättern entstanden auf der Unter- 
seite nur Rhizoiden. Sämtliche Regenerate starben nach kurzer Zeit ab. 


Aspidium capense WILLD. 

Ende Mai 1930 wurden 45 Primärblätter auf Erde ausgelegt. Bis 
Ende Juli traten auf beiden Seiten und dem Rand der Blatter kleine 
prothalloide Wucherungen auf; wobei keine Bevorzugung der morpho- 
logischen Unterseite oder der dem Substrat zugekehrten Seite zu er- 
kennen war. Auch an einem schon fortgeschritteneren, schon gefiederten 
Blättchen traten prothalloide Neubildungen auf. 

Bei einigen anderen Blättern wurden besonders am Rand undiffe- 
renzierte, traubige Wucherungen gebildet, aus denen vereinzelte Zell- 
fäden, gelegentlich auch kleine Prothallien, nie aber Sproßknospen her- 
vorgingen. An der Basis eines sehr kleinen Blattes entstand aus einem 
Knöllchen ein verkümmertes Blatt, das nach einiger Zeit eine Stamm- 
knospe bildete. Bemerkenswert ist, daß an einem Blatt, das auf der 
apikalen Hälfte zahlreiche kleine und undifferenzierte Höcker hervor- 
brachte, die Epidermiszellen eines kleinen Bezirkes alle einzeln zu kleinen 
Zellfäden auswuchsen, die verschieden lang wurden und zum Teil an 
der Spitze keulig anschwollen, dann jedoch bald abstarben. 

Von acht vom Mutterblatt abgetrennten, in einem Schälchen ausge- 
legten, regenerierten Prothallien entwickelten sich nur zwei weiter; sie 
wuchsen zu großen Zellflächen mit zackigem Rand heran und waren mit 
zahlreichen Antheridien bedeckt. Bis Anfang März 1931 war eines abge- 
storben, das andere zu einem fleischigen Körper angeschwollen, der nach 
1 Monat ebenfalls abstarb. 

Dryopteris thelypteris. 

Von 54 Mitte Mai 1930 auf Erde ausgelegten Primärblättern regene- 
rierten acht. Bis Mitte Juli 1930 entstanden an fünf Blättern prothal- 
loide Spitzenauswüchse, zwei Blätter bildeten am Blattstiel Sproß- 
knospen. Der apikale Rand eines Blattes wuchs an zwei Stellen zunächst 
blattartig weiter, der eine Auswuchs wurde beim Weiterwachsen schmä- 
ler und vereinfachte sich zu einem Prothallium, der andere entwickelte 
sich zu einem fleischigen, länglichen Gebilde, das außer einigen Rhizoiden 
seitlich mehrere kleine Höcker bildete und schließlich zu einem sehr 
langen Zellfaden auswuchs. 

Die Sproßknospen entstanden an einfacher gebauten, jedoch schon 
ganz ausgewachsenen, die Spitzenauswüchse an fortgeschritteneren, 
noch nicht ausgewachsenen Blättern. 

Die prothalloiden Wucherungen gingen sämtlich in längliche, 
fleischige Mittelbildungen über, welche sich an der Spitze verjüngten und 
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etwa Blattstielen mit stark verkümmerten Spreiten glichen. Bis Ende 
November 1930 entstanden an ihnen, soweit sie nicht inzwischen abge- 
storben waren, Sproßknospen. 

Ceratopteris thalictroides. 

GoEBEL fand 1907 bei isolierten Primärblättern von Ceratopteris 
thalictroides die Neubildungen von Prothallien und Mittelbildungen. 
Könter (1919) bekam nur Prothallien mit Antheridien, und zwar nur im 
hellen Licht; im Dunkeln starben seine Versuchsblätter rasch ab. Da 
dieser Farn sehr leicht zu kultivieren ist, machte ich vom Sommer 1929 
bis Winter 1930 zahlreiche Versuche damit. 





Abb. 12. Ceratopteris thalictroides. Primärblatt mit prothalloiden Randauswüchsen. 


Die Blätter regenerierten meist zu etwa 10% (in einigen Kulturen je- 
doch bis 45%). Bei der mikroskopischen Untersuchung der übrigen 
Blätter, an welchen makroskopisch keine Neubildungen wahrzunehmen 
waren, zeigte sich, daß bei vielen die Randzellen angeschwollen waren 
und zum Teil sich auch schon zu teilen begonnen hatten, dann aber ab- 
gestorben waren. — Wie GOEBEL 1908 schon bemerkte, sind beide Blatt- 
seiten zur Regeneration gleich befähigt. Die Neubildungen treten haupt- 
sächlich an zwei Stellen auf: 1. am seitlichen Blattrand, 2. an der Blatt- 
basis, wo sie sich mehr oder weniger weit am Leitbündel entlang die 
Blattspreite hinauf erstrecken können. 

1. Die Sprossungen am Blattrand sind nahezu immer prothalloid (nur 
in einigen Fällen konnte ich auch Mittelbildungen an dieser Stelle beob- 
achten). Die Randzellen wachsen zu kleinen flachen Höckern aus, von 
denen die größten sich rasch zu prothalloiden Bändern entwickeln, die 
sich meist geweihartig verzweigen (Abb. 12). Mitte Juni 1929 wurde eine 
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Anzahl dieser Gebilde von den Mutterblättern abgetrennt und auf Erde 
in einer Petrischale weitergezogen. Sie wuchsen gut weiter, indem sie 
sich am Vorderende stark weiter verzweigten, zahlreiche Rhizoiden und 
auch Antheridien bildeten und von hinten her abstarben. Einige ent- 
wickelten sich durch die fortwährende Verzweigung allmählich zu kleinen 
Büschchen von 1,5—2 cm Durchmesser. Endlich entstanden im Juli 1930 
an einzelnen Stellen, die zu mehr oder weniger großen Knöllchen ange- 
schwollen waren, apogam Sproßknospen, mit deren Weiterentwicklung 
die prothalloiden Gebilde abstarben. Immerhin erreichten sie eine für 
ein Prothallium beträchtliche Lebensdauer. Die übrigen bildeten schon 
eher, nach 2—3 Monaten, Knospen, worauf sie abstarben. 

Manchmal entwickelten sich die Randauswüchse zunächst zu dick- 
fleischigen Wülsten, die sich dann allmählich abflachten und in unregel- 
mäßig gestaltete Prothallienflächen übergingen. Vom Blatt abgetrennt 
verhielten sie sich ebenso wie die vorher beschriebenen Neubildungen. 
Die meisten starben allerdings bald ab. Einmal entstand an der Spitze 
eines solchen wulstigen Auswuchses eine Anzahl kleiner Höcker, von 
denen nach 1 Monat einer zu einem verkümmerten Blatt mit langem 
Stiel und einer sehr kleinen Spreite, die anderen aber zu Zellfäden aus- 
wuchsen. 

2. Die Neubildungen an der Basis entstehen in einiger Entfernung von 
der Schnittstelle. Es bilden sich zunächst kleine Höcker, von denen sich 
ein kleiner Teil zu Knöllchen, die Mehrzahl jedoch rasch zu fleischigen 
Mittelbildungen mit mehr oder weniger abgeflachten Spitzen und zu 
Prothallien entwickeln, welche an der Basis zunächst noch fleischig, 
dann aber rein flächig waren und dann ganz wie die am seitlichen Rand 
entstandenen weiterwuchsen. Knospen traten seltener und immer erst 
viel später als die Prothallien und Mittelbildungen auf. Sie gingen immer 
aus den Höckern hervor, welche sich zunächst nicht weiter entwickelten. 

In keinem Fall nahm ein regeneriertes Prothallium (auch wenn es 
vom Blatt abgetrennt wurde), die typische Prothalliengestalt an, nie 
konnte ich auch die Bildung von Archegonien beobachten. 

Da die Blätter gegen Verdunkelung anscheinend ziemlich empfindlich 
sind und immer schnell absterben, blieben Versuche über die Wirkung 
verschiedener Helligkeiten und farbigen Lichtes ergebnislos. Ein Unter- 
schied in der Regeneration von Kulturen auf Erde, feuchtem Filtrier- 
papier und mit Nährlösung getränktem Filtrierpepier konnte nicht fest- 
gestellt werden. 

Die Regenerationsfähigkeit der Blätter erlischt mit der fortschreiten- 
den Entwicklung der Keimpflanze, noch bevor sie Blätter mit Adventiv- 
knospen (welche bei den Primärblättern sich an der Blattspitze befinden), 
bilden. An fortgeschritteneren Blättern konnten nie, auch nach Ent- 
fernung der Adventivknospen, Neubildungen hervorgerufen werden. 

Planta Bd. 16. 43 
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Die von austreibenden Adventivknospen älterer Pflanzen gebildeten 
Blättchen sind schon zu fortgeschritten und regenerieren nicht mehr, viel- 
fach besitzen sie schon selbst an der Spitze eine Adventivknospe; trennt 
man diese mit möglichst wenig Blattgewebe ab, so bildet sie zunächst 
sehr kleine, einfach gebaute (manchmal sogar mehr oder weniger ver- 
kümmerte) Blätter, welche wie frühe Primärblätter regenerieren. 

Verwundungen (Quereinschnitte) blieben ganz ohne Wirkung. Die 
Blätter regenerierten wie unverwundete an der Basis. Auf der mehr 
oder weniger stark abgetrennten apikalen Hälfte traten nie Neubil- 
dungen auf. 

Pteris tremula. 

Es regenerierten nur die ersten, noch nicht gefiederten Primärblätter 
und zwar zu etwa 20%. Zunächst entstanden an den Nervenenden 
3—4 Wochen nach dem Auslegen 
kleine knöllchenartige Körper, die 
sich zunächst mehr oder weniger 
flächig entwickelten, dann zum 
Teil wieder zu fleischigen, länglich 
wulstartigen Körpern mit lang- 
gestreckten polyedrischen Zellen 
wurden. Nicht selten fanden sich 
an ihnen Antheridien. Sie endeten 
meistens, nachdem sie sich einige 
Male verzweigt hatten, in Knöll- 
chen oder Zellfäden oder gingen in 
Flächenprothallien über (Abb. 13). 
Außerdem gingen aus den Spitzen- 
auswüchsen Prothallien hervor, auf 
deren Flächen zum Teil wieder neue 
Adventivprothallien oder Mittel- 
bildungen hervorgingen. Arche- 
gonien wurden nie beobachtet. Die 
im Juni 1930 gebildeten Regenerate 
Abb. 18. Puerto wennie. mg À gr dur waren im März 1931, nachdem die 
davon ist ein Prothallium mit einem Knôülichen Mutterblätter längst abgestorben 

waren, noch frisch und wuchsen, 
ohne ihren Charakter zu verändern, regellos weiter. — In einer Kultur 
vom 19. VII. 1930 wurden am 4. XI. 1930 einige fortgeschrittenere Blät- 
ter beobachtet, an denen neben prothalloiden Spitzenauswüchsen auch 
Knospen auf der Blattfläche entstanden waren, die allerdings bald, ohne 
sich weiter entwickelt zu haben, abstarben. Ein Blatt hatte am apikalen 
Rand in einiger Entfernung vom Nerven einen Zellfaden gebildet, der 
ebenfalls bald abstarb. 
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Verschiedenartige Außenbedingungen blieben ohne Wirkung auf die 
Art der Regeneration. 

Cibotium Schiedei. 

Von 20 Anfang Juli 1930 auf Erde ausgelegten verschieden großen 
Primärblättern regenerierten bis Ende September 1930 drei Blätter, bei 
welchen der Blattrand in der Nähe der Nervenenden zu zahlreichen 
kleinen Prothallienflächen auswuchs (Abb. 14). Die Prothallien eines 
Blattes wurden abgetrennt und auf Erde weiter kultiviert, starben je- 
doch wie die anderen an den Blättern belassenen nach kurzer Zeit ohne 
Weiterentwicklung und ohne Bil- 
dung von Gametangien ab. 


Dicksonia Dayi Hizron. forma 
obtusiloba H1ERON. 

Mitte Juli 1930 wurden 87 Pri- 
märblätter auf Erde ausgelegt. 
Während die anderen rasch ohne 
Neubildungen vergilbten, entwik- 


\ FED 
kelten sich bis Anfang September ©. ‘ AZ 


an den seitlichen Rändern von a 

sechs Blättern zahlreiche, sehr N ge" (yes Dr. 
kleine prothalloide Auswüchse. Off 
Sie ragten, da die Rander an den : 
Regenerationsstellen sich vom 3 
Substrat weggewölbt hatten, frei 
in die Luft, bildeten auch keine 





Dr lan su rot 








Rhizoiden, so daß sie in der Was- | 
serversorgung ganz auf das Mut- y 
terblatt angewiesen waren. Bis 4PP-14. ae et sus 


Mitte Oktober 1930 gingen aus den 

Prothallien fleischige Knöllchen hervor. Nach weiteren 4 Wochen waren 
alle Blätter mitsamt ihren Regeneraten abgestorben bis auf eines, dessen 
Knöllchen dicht mit Antheridien und vereinzelten Archegonien besetzt 
waren. Die Antheridien enthielten Spermatozoiden, welche lebhaft auf 
die Reizung mit apfelsaurem Kalium reagierten. Es trat jedoch trotz 
genügender Feuchtigkeit keine Befruchtung ein; vielmehr starben die 
Archegonien nach kurzer Zeit ab. Die Knöllchen wurden nach dem Ab- 
sterben des Mutterblattes auf Erde übertragen, entwickelten sich den 
Winter über nicht mehr weiter und starben im April 1931 ab, ohne sich 
verändert zu haben. Es ist dies der einzige Fall, daß Archegonien an 
fleischigen Wucherungen auftraten. 
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Dicksonia fibrosa. 

Von 100 Mitte Juli 1930 auf Erde ausgelegten Primärblättern regene- 
rierten bis Anfang Oktober 1930 nur acht von den ersten Blättern (mit 
noch gabeliger oder doppelt gegabelter Nervatur), während fortgeschrit- 
tenere Blätter ohne Neubildungen abgestorben waren. 

Bei sieben Blättern waren nebeneinander an den seitlichen Blatt- 
rändern prothalliode und knöllchenförmige Auswüchse entstanden. Ein 
Blatt bildete an der Spitze über dem Nervenende ein Prothallium. 
Sämtliche Regenerate blieben sehr klein, bildeten keine Rhizoiden und 
Geschlechtsorgane und starben bis November 1930 ab. 


Cyathea medullaris. 
Von 30 Anfang Juli 1930 auf Erde ausgelegten Blättern entstand bis 
Anfang September 1930 bei zweien an der Spitze je ein breiter band- 
artiger Randauswuchs. Die anderen Blätter waren abgestorben. 


Diplazium melanocaulon. 


Von 32 Mitte Juli 1930 auf Erde ausgelegten Blättern regenerierten 
bis Anfang Oktober 1930 fiinf, deren Neubildungen alle an der Blattbasis 
entstanden. Vier Blätter bildeten Knöllchen, aus denen zum Teil Ad- 
ventivpflänzchen hervorgingen. Bei einem Blatt, das ganz mit Pilz- 
hyphen überwuchert war, ging aus dem Knöllchen eine unregelmäßig 
gestaltete prothalloide Wucherung hervor. 


Athyrium filix femina. 

Dieser Farn besitzt ein sehr geringes Regenerationsvermögen. Man 
kann dies schon daraus ersehen, daß von 50 entgipfelten Keimpflanzen 
nur acht eine neue Gipfelknospe anlegten. 

Im Herbst 1930 stand mir sehr viel Material zur Verfügung, weshalb 
ich mehrere Versuchsreihen über die Wirkung verschiedener Außen- 
bedingungen durchführte (verschiedene Helligkeiten, farbiges Licht, 
Dauerbelichtung). Von diesen Kulturen starben alle ohne Regeneration 
ab, nur an fünf von 350 in abgeschwächtem Licht auf Erde ausgelegten 
Blättern entstanden Neubildungen, und zwar an der Blattbasis neben 
Rhizoiden kleine Knöllchen, während der Blattrand an den Nerven- 
enden zu zunächst fleischigen Gebilden mit traubiger Oberfläche aus- 
wuchs. Aus ihnen gingen zum Teil Prothallien hervor. 

Alle an den regenerierenden Blättern gebildeten Randauswüchse 
wurden abgetrennt und auf Erde ausgelegt. Während die fleischigen Ge- 
bilde ohne weitere Differenzierung nach einiger Zeit abstarben, wuchsen 
die kleinen Prothallien schnell heran sur typischen Herzform und bildeten 
zahlreiche Antheridien. Sie starben aber, noch bevor sie zur Anlage von 
Archegonien schritten, ab. 
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Anogramme leptophylla. 

Mit den Blättern dieses Farnes wurden den ganzen Sommr 1930 über 
Versuche gemacht. Eine Wirkung verschiedener Helligkeiten und Sub- 
strate auf die Art der Regeneration war nicht zu erkennen. Soweit die 
Blätter nicht sehr rasch abstarben, regenerierten sie gut (etwa 30 bis 
40% ). 

Die Neubildungen entstehen hauptsächlich in der Nähe der Nerven- 
enden am Blattrand, nicht selten unmittelbar über den Nervenenden. 
Es entstehen zunächst sehr kleine, fleischige Wucherungen, welche sich 
zu prothalloiden Flächen weiter entwickeln. Besonders an größeren 
Blättern entstehen auch auf der Fläche der Blattunterseite Neubil- 
dungen, meist kleine, mehr oder wenige spindelförmige Auswüchse mit 





Abb. 15. Anogramme leptophylla. Primärblatt mit prothalloiden Neubildungen. 


einfachen, länglichen Zellen, welche sich ebenfalls schnell zu langge- 
streckten bandartigen Prothallienflächen abflachen und Rhizoiden 
bilden (Abb. 15). (Diese Bänderform kann man auch an normalen 
Prothallien künstlich hervorrufen, wenn man sie in sehr abgeschwächtem 
Licht in Wasser oder Nährlösung untergetaucht kultiviert.) 

Die Neubildungen wurden von den Mutterblättern abgetrennt und 
auf Erde weitergezogen. Ganz ähnlich wie die Regenerate von Cerato- 
pteris wuchsen sie zunächst regellos weiter, indem sie sich an den Spitzen 
stark verzweigten und auf den Flächen zahlreiche kleine Adventiv- 
prothallien bildeten. Nicht selten traten Antheridien, nie Archegonien 
auf. Nach einiger Zeit gingen die meisten zur Bildung von Knöllchen 
über, aus denen apogam Keimpflanzen entstanden. Daneben entwickel- 
ten sich die Prothallienflächen manchmal zu fleischigen Mittelbildungen, 
die dann entweder nicht mehr weiterwuchsen oder ein stark verkümmer- 
tes Blatt, gelegentlich auch wieder eine Prothallienfläche hervorbrachten. 
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An einer solchen fleischigen Mittelbildung, welche zwar keine Spalt- 
öffnungen, dagegen ein Leitbündel und außerdem Antheridien bildete, 
entstand am Vorderende eine Anzahl dicht beisammenstehender, ver- 
schieden weit entwickelter und zum Teil abnorm gestalteter Sporangien 
(Abb. 16). Ganz in der Nähe entsprang ein kleines verkümmertes Blätt- 
chen. Leider starb das ganze 
Gebilde ab, als die Sporan- 
gien noch auf einem frühen 
Entwicklungsstadium waren. 
Nach GoEBEL (1908) treten 
gelegentlich gerade bei Ano- 
gramme leptophylla an den 
Primärblättern schon Spo- 
rangien auf. Es ist aber doch 
von Interesse, daß Sporan- 
gien sogar an einer Mittel- 
bildung, die doch ein weitaus 
primitiveres Gebilde als ein 
Primärblatt darstellt, auf- 
traten. Eine Ursache für die 








Abb. 16. pa An BE. - m Pro- 
thallium (P), an w Ww i i i 
. rn y ) Sporangienbildung war nicht 


nd (M) entstanden. à 

Antheridien (4), Sporangien (S) und ein verkümmertes Zu erkennen, alle Neubildun- 

Etes (2). gen waren in der gleichen 

Schale, standen also unter gleichen Bedingungen; auch eine stärkere An- 

häufung von Stärke war in der in Frage stehenden Mittelbildung nicht 
festzustellen. 

Die meisten regenerierten Prothallien gingen nach der Bildung von 
Sproßknospen und Mittelbildungen zugrunde. Nur zwei im Mai 1930 ge- 
bildete nahmen bis Juni 1931 die für Anogramme leptophylla charakte- 
ristische Trichterform an, starben dann aber ebenfalls ohne Bildung von 
Archegonien ab. 

Anogramme chrysophylla. 

Von den Anfang Dezember 1930 ausgelegten Blättern regenerierten 
bis Mitte Februar 1931 nur die kleinsten. Bei ihnen wuchs der apikale 
Blattrand in der Nähe und zwischen den Nerven zu kleinen Prothallien- 
flächen aus. Später, bis Mitte April 1931, traten auch an älteren Blättern 
am Blattrand Sprossungen auf: kleine, knöllchenartige Wucherungen, 
aus denen zahlreiche Prothallien hervorgingen, welche ziemlich unregel- 
mäßig gestaltet waren und Antheridien bildeten. 

Gymnogramme Laucheana. 


Im Juli 1929 wurden 120 Primärblätter auf feuchtem Filtrierpapier, 
Sand und Erde ausgelegt. Eine spezifische Wirkung des Substrates war 
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nicht zu erkennen. Acht Blätter bildeten in der Nähe der Nervenenden 
kleine Auswüchse, welche aus mehreren Zellen hervorgingen und sich 
als flächige, prothalloide Gebilde weiter entwickelten. Bei zwei Blättern 
entstanden außerdem am Blattstiel kleine prothalloide Neubildungen. 
Da die Mutterblätter abstarben, wurden die Regenerate abgetrennt und 
in Schälchen auf Erde weiter kultiviert. Sie wuchsen jedoch nicht mehr 
nennenswert und starben im Dezember 1929 ab. 


Gymnogramme Hookeri. 

Fast alle im Mai 1930 ausgelegten Blätter regenerierten und zwar, 
ähnlich wie Anogramme leptophylla, prothalloide Sprossungen am Blatt- 
rand nahe den Nervenenden. Diese entwickelten sich weiter zu kleinen, 
fleischigen, undifferenzierten Wucherungen oder zu bandartigen Prothal- 
lien wie bei Anogramme leptophylla. Gelegentlich waren einzelne Spitzen- 
auswüchse als Mittelbildungen (Spaltöffnungen!) entwickelt. 


Lastraea opaca. 
Von 100 Anfang April 1931 auf Erde ausgelegten Primärblättern 
bildeten acht bis Mitte Mai 1931 kleine prothalloide Spitzenauswüchse, 
welche jedoch bald mitsamt den Blättern abstarben. 


Alsophila tomentosa. 

Im Mai 1930 auf Erde ausgelegte Primärblätter bildeten zum Teil am 
Blattrand kleine prothalloide Auswüchse, welche denen von GOEBEL bei 
Alsophila van Geertii beschriebenen glichen, jedoch nicht so groß wie 
diese wurden. Sie starben, gleichgültig ob sie am Blatt belassen wurden 
oder abgetrennt und auf Erde ausgelegt wurden, bald ab. 


Adiantum conicum var. alatum. 


Im Mai 1930 wurden 75 Blätter von Adiantum conicum auf mit Nähr- 
lösung getränkter Erde ausgelegt, davon hatten bis Juni 1930 vier noch 
ganz junge, nicht ausgewachsene Blätter, deren Nerven erst doppelt ge- 
gabelt waren, regeneriert. Es entstanden zunächst am Blattrand in der 
Nähe der Nervenenden kleine Wucherungen auf der Unterseite, die sich 
meist hervorwölbte, aus welchen vorwiegend Adventivpflänzchen her- 
vorgingen. Seltener entstanden daraus verkümmerte Blätter ohne Stamm- 
knospe oder nur ein Zellfaden. Die regenerierten Blättchen waren wesent- 
lich kleiner als man sie an normalen Keimpflanzen findet. Anfang Sep- 
tember wurden 13 von ihnen abgetrennt und auf Erde ausgelegt. Mitte 
November 1930 hatten davon vier regeneriert. Drei sehr kleine, 1—1,5 mm 
lange und 1/,;—1 mm breite Blätter hatten auf der Spreite über dem 
Leitbündel eine Sproßknospe gebildet. Ein 2 mm langes Blatt, das nur 
einen ungegabelten Nerv hatte, regenerierte in der Mitte der Blattspreite 
über dem Nerven ein stark verkümmertes Blatt, das auf einer stiel- 
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artigen, aus langgestreckten Zellen bestehenden Basis eine aus einer ein- 
zigen Schicht kleiner meristematischer Zellen bestehende Spreite trug. 
Spaltöffnungen, Leitbündel, Interzellularen fehlten. — Von Interesse ist, 
daß auch hier ein einfacher gebautes Blatt auch ein primitiveres Rege- 
nerat bildet. 

Ein weiteres, 1,8 mm langes, regeneriertes Blatt hatte nach der Iso- 
lierung auf der Ober- und Unterseite der Lamina Zellfäden gebildet, von 
denen einer (der mit dem Substrat in Berührung war) am Ende zu einem 
Knöllchen anschwoll und eine Sproßknospe bildete. Es ist sehr auf- 
fallend, daß bei den regenerierten Blättchen der Prozentsatz der Neu- 
bildungen größer ist als bei normalen. Daß bei diesen gerade die kleinsten 
und unausgewachsenen Blätter Sprossungen aufwiesen, führt zu der Ver- 
mutung, daß bei Adiantum conicum die Regenerationsgrenze auf einem 
Stadium liegt — ganz im 
Gegensatz zu Adiantum 
Capillus Veneris —, das 
von gut ernährten, kräf- 
tigen und ausgewachsenen 
ersten Primärblättern be- 
reits überschritten ist. — 
Hierdurch wären auch die 
zahlreichen negativen Er- 
gebnisse früherer Versuche 
mit Adiantum eher ver- 
ständlich ; allerdings spielt 
dabei zweifellos auch die 
Zartheit und Hinfälligkeit 
der meisten Adiantum- 
Keimblätter eine Rolle. 


Adiantum fulvum Raovt. 
Von 50 Mitte Juli 1930 
auf Erde ausgelegten Blat- 
Abb. 17. Adiantum fulvum. Primärblatt mit prothalloidem tern hatten Anfang Okto- 
| ere re ber 1930 vier Stück pro- 

thalloide Flächenauswüchse gebildet. Zwei Blätter waren bereits gefie- 
dert, bei ihnen entstand das Regenerat an der apikalen (mittleren) Fieder 
(Abb. 17). — Die regenerierten prothalloiden Flächen unterschieden sich 
schon bei Betrachtung mit bloßem Auge vom Mutterblatt durch ihre 
wesentlich dunklerer Farbe. Rhizoiden waren daran nicht entstanden. 
Ende Dezember 1930 waren die Regenerate von drei Blättern abgestor- 
ben, obwohl die Blätter selbst noch frisch waren. Die noch lebende Neu- 
bildung des vierten Blattes wurde abgetrennt und in einem Schälchen 
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auf Erde weiter kultiviert, starb aber bald ebenfalls, ohne weiter gewach- 
sen zu sein, ab. Bei einem Blatt war der Rand schmal blattartig aus- 
gewachsen, die neugebildete Blattfläche, in die sich auch der Nerv hinein 
erstreckte, war mit auffallend vielen langen Haaren besetzt. 


Marattia alata. 

Es war von Interesse, die Regenerationsfähigkeit eines leptosporan- 
giaten Farnes zu untersuchen. HOFMEISTER (1857) beschreibt die Rege- 
nerationsknospen, welche an isolierten Spreuschuppen von Marattia alata 
auftraten. 

Anfang Februar 193i wurden 50-kleine Primärblätter von Marattia 
alata auf Erde ausgelegt. Bis Ende April 1931 wölbten sich die Zellen der 
Blattstiele an der Schnittfläche vor und bildeten einen kleinen Kallus, an 
dem zahlreiche Rhizoiden entstanden, welche in das Substrat ein- 
drangen. Die Blätter waren noch Ende September 1931 offenbar infolge 
der besseren Wasseraufnahme aus dem Substrat durch die Rhizoiden 
auffallend frisch grün, hatten jedoch keine weiteren Neubildungen her- 
vorgebracht. 

Zusammenfassung. 

1. Es gelang nicht, künstlich an nicht von der Farn-Keimpflanze ab- 
getrennten Primärblättern Sprossungen hervorzurufen. 

2. Die isolierten Primärblätter verschiedener Farne besitzen nicht 
alle eine gleich starke Regenerationsfähigkeit. Bei allen daraufhin unter- 
suchten Farnen erlischt — mit Ausnahme von Hemionitis palmata — die 
Regenerationsfähigkeit allmählich noch im Jugendstadium. 

Auch von Folgeblättern von Ceratopteris thalictroides und He- 
mionitis palamata kann man, wenn man die Adventivknospen austreiben 
läßt, die Blättchen der Adventivpflänzchen abtrennt und deren Ad- 
ventivknospen dadurch zum Austreiben bringt und dies einige ,,vege- 
tative Generationen‘ hindurch fortsetzt, wieder sehr einfach gebaute 
Primärblätter bekommen, welche wie normale Primärblätter regene- 
rieren. 

3. Die Regenerate gehen bei Primärblättern immer aus der Epidermis 
hervor; bei einigen Formen werden die Sproßknospen dadurch scheinbar 
endogen (pseud-endogen) gebildet, daß die Epidermiszellen an der Neu- 
bildungsstelle sich nach dem Blattinneren zu teilen und dadurch, wenn 
das Regenerat eine genügende Größe erreicht hat, das Blatt sprengen. 

4. Die isolierten Primärblätter verschiedener Farne regenerieren nicht 
gleichartig. Es gibt Formen, welche vorwiegend a) Sproßknospen, 
b) Sproßknospen, Mittelbildungen und Prothallien, c) Mittelbildungen 
und Prothallien, d) Prothallien bilden. 

5. Bezüglich des Entstehungsortes der Neubildungen der Primär- 
blätter weisen die untersuchten Farne keine Einheitlichkeit auf. Bei einer 
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Anzahl entstehen die Regenerate regellos über das Blatt verteilt (Poly- 
podium aureum, Drynaria heraclea u. a.), bei anderen ist eine Bevor- 
zugung der Basis und des seitlichen Blattrandes zu beobachten (Cerato- 
pteris thalictroides u. a.). Bei Farnen mit vorwiegend prothalloider 
Regeneration entstehen die Neubildungen hauptsächlich am apikalen 
Blattrand in der Nähe der Nervenenden. 

Bei einigen Farnen, welche nebeneinander Sproßknospen und Prothal- 
lien regenerieren, entstehen die Knospen vorwiegend auf der basalen, die 
Prothallien auf der apikalen Blatthälfte (Blattpolarität, Davallia 
canariensis, Nephrolepis biserrata u. a.). 

6. Die Neubildungen stellen abgesehen von den Sproßknospen sehr 
labile Gebilde dar, welche ineinander übergehen können. Sie haben 
durchwegs die Tendenz, nach mehr oder weniger langer Zeit Sproß- 
knospen zu bilden. 

7. Bei einigen Farnen, welche vorwiegend Sproßknospen bilden 
(Drynaria heraclea, Drynaria rigidula, Polypodium aureum, Polypodium 
musifolium) neigen stark gehemmte (sehr kleine oder sonst mehr oder 
weniger verkümmerte) Blättchen zur Bildung von Prothallien und Mittel- 
bildungen. Je einfacher gebaut ein Blatt ist, desto primitivere Re- 
generate erzeugt es. 

8. Der Regenerationscharakter konnte meist durch Änderung der 
Außenbedingungen (Helligkeit, Substrat, farbiges Licht) nicht verändert 
werden. Nur bei sehr kleinen, verkümmerten Blättern von Polypodium 
aureum war eine Förderung der Prothallienbildung im stärker abge- 
schwächten Licht zu beobachten. 

9. Gegen Verwundung verhalten sich die Primärblätter verschiedener 
Farne nicht gleichartig. Bei einigen (Drynaria heraclea, Polypodium 
aureum) entstehen die Neubildungen rings um die Verwundungsstelle, 
bei anderen (z. B. Asplenium Nidus, Athyrium filix femina, Ceratopteris 
thalictroides) bleiben Verletzungen auf die Regeneration ganz ohne 
Wirkung. 

Bei Davallia canariensis sind Verletzungen des Blattes zwar auf den 
Ort der Neubildung ohne Einfluß; verwundete Blätter verfaulen jedoch 
von der Wundstelle her und bilden dann auffallend oft Prothallien; auf- 
fallend häufige Prothallienbildung an Blättern, welche zum Teil schon 
verfault sind, ist auch bei Polypodium aureum und Drynaria heraclea zu 
beobachten. 
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BEITRÄGE ZUR KENNTNIS DER PRIMÄREN WURZELRINDE. 


Von 


H. MAGER 
(Holthorst bei Bremen.) 
Mit 24 Textabbildungen. 


(Eingegangen am 3. März 1932.) 


Über die physiologischen Scheiden der Wurzel, nämlich Wurzelhaut, 
Hypodermis und Endodermis, liegt eine Reihe eingehender Unter- 
suchungen aus den Jahren 1903—1912 vor. Die erste und grundlegende 
dieser Arbeiten stammt von KROEMER, die letzte, die einen gewissen Ab- 
schluß bildet, von Myzrus. In ihnen werden die Scheiden behandelt in 
ihrer Entwicklung bis zum fertigen Zustande. Über ihr weiteres Schick- 
sal, über die primäre Rinde überhaupt und über die Abschlußschichten 
der Dikotylenwurzel berichtet die vorliegende Arbeit. Bisher findet sich 
nämlich darüber keine zusammenfassende Darstellung, sondern nur die 
gelegentliche Bemerkung, daß die primäre Rinde abgestoßen wird und 
die scheidenbildenden Gewebe mit ihr (KRoEMER, S. 80, Mytivs, 8. 49, 
GOEBEL u. SANDT). Das Auftreten der Schutzscheiden im Zusammen- 
hange mit dem primären Rindenparenchym, ihre Umbildungen und ihr 
Verlust müssen der Ausdruck dafür sein, daß an den betreffenden Stellen 
der Wurzel eine bestimmte Tätigkeit vorliegt oder sich ändert. Eine Er- 
örterung dieser Frage findet sich S. 698. Zunächst sollen die im ana- 
tomischen Baue sichtbaren Verhältnisse geschildert werden, die beim 
Wachstume der Wurzel sich ausbilden, bis sie endgültig in den sekun- 
dären Bau page ist. 

Unter stechnik. Die Wurzeln wurden meist in Alkohol gelegt. Ein Teil 
wurde im Herbst nach Abschluß des sommerlichen Wachstums, ein Teil im Som- 
mer, ein Teil im Frühling gesammelt. Anatomische Unterschiede ließen sich vor- 
läufig nicht feststellen. Die Präparate wurden mit Eau de Javelle vorbehandelt 
und dann gefärbt. Sudan III lieferte die Suberinfärbung. Für den Casparyschen 
Streifen fand sich im Elastin ,,H“ ein ausgezeichneter Farbstoff. Er wird herge- 
stellt von Dr. GRÜBLER u. Dr. HoLLsors in Leipzig. Über ihn berichtet EwALD 
in der Münchener med. Wechr. 1922, Nr 33, S. 1218. Ich benutzte nicht die dort 
angegebene Alkohol-Salpetersäuremi ng für elastische Fasern, sondern eine 
wässerige . Die ‘Schnitte werden im Uhrschälchen von Eau de Javelle 
durch 5% Salzsäure befreit und nach flüchtigem Auswaschen in eine rosenrote, 
also stark verdünnte Elastinlösung übertragen. Sie sind nach einigen Minuten 
gefärbt und werden in Glyzerin beobachtet. Die Salzsäurespuren begünstigen die 
Färbung. Zellulose bleibt farblos, verholzte Zellwände werden purpurrot, der 
Casparysche Streifen tritt in derselben Färbung auf der ungefärbten Zellulose- 
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wand mit scharfen Umrissen hervor, so daß er stets in der Aufsicht untersucht 
werden konnte. Suberin wird mehr braunrot, Protoplasma purpurn. Stärkere 
Lösungen färben die Zellulose braunrot. Überfärbungen gehen in Wasser zurück; 
Holz und Casparyscher Streifen behalten die Färbung wochenlang. Ganz be- 
sonders tiefe und klare Färbungen von Holz und Streifen und glasklare Durch- 
sichtigkeit der Zellulose erzielt man, wenn man nach Absaugen von Eau de Javelle 
etwas Eisessig in das Uhrschälchen gießt und die Präparate ohne Auswaschen in 
die Elastinlösung überträgt (Dahlia). Auch diese Färbung spricht dafür, daß die 
Streifensubstanz den verholzenden, nicht aber den verkorkenden Stoffen nahe- 
steht. Gelegentlich verdecken hartnäckig haftende Plasmareste den Streifen, die 
durch Eau de Javelle nicht leicht zu entfernen sind. Man fügt in diesem Falle 
dem Präparat unter dem Deckglase einen Tropfen Chloralhydrat hinzu. Man 
findet dann Stellen, an denen das Plasma bereits gelöst ist, der Streifen aber seine 
Färbung noch behalten hat. Er verliert sie bei stärkerem Zusatze von Chloral- 
hydrat. — Die größten in Millimeter angegebenen Wurzeldicken beziehen sich auf 
die stärksten Wurzelstücke, die ich erreichen konnte. 

Die verschiedenen Arten der Wurzeln. Krautige Pflanzen mit liegendem Rhi- 
zom bringen meist nur dünne, 1 Jahr dauernde Wurzeln hervor. Auf dieser 
leichten Vergänglichkeit beruht es wohl, daß man hier manche späteren Zustände 
nicht finden kann, die man erwartet auf Grund des Verhaltens verwandter Arten, 
die stärkere Wurzeln erzeugen. — Monokotylen verdicken sich durch Größen- 
zunahme aller Einzelzellen, ohne daß neue Gewebe hinzutreten. Von dieser so oft 
untersuchten Gruppe wurde nur Hemerocallis verwendet, deren Wurzeln sich 
knollenförmig verdicken. Nur wenige Dikolylen haben die gleiche Art des Wachs- 
tums wie die Monokotylen (siehe S. 697, Gruppe 12, 18, 19). Bei ein-, zweijährigen 
und ausdauernden Dikotylen finden sich eine oder mehrere starke, oft als Pfahl- 
wurzeln sich ausgestaltende Wurzeln, daneben viele feine Wurzeln. Die starken 
Wurzeln besitzen anfangs eine verhältnismäßig dicke primäre Rinde und ver- 
harren längere Zeit in jugendlichem Zustande, während die feinen eine schmälere 
Rinde anlegen und sich frühzeitig sekundär verdicken (Anthriscus, Halophyten, 
Kakteen u. a.). Andere Unterschiede im Bau der Rindenschichten sind bei diesen 
beiden Wurzelformen nicht festzustellen. Die starken Wurzeln gehen oft durch 
weitere Verzweigung in feine über (von ALTEN, S. 189). BUESGEN (nach von AL- 
TEN) unterschied demnach einen extensiven (starke Wurzeln) und intensiven 
(feine Wurzeln) Typus von rein morphologischen Gesichtspunkten aus. Bezeich- 
nungen wie Saugwurzeln, Nährwurzeln, Befestigungswurzeln u. a. für diese beiden 
Wurzelformen scheinen mir zu weitgehend zu sein, wenn man sich nur auf ana- 
tomische Verhältnisse bezieht. Aus meinen Befunden kann ich jedenfalls ent- 
sprechende Schlüsse auf eine bestimmte Leistung nicht ziehen. Endlich wären 
noch Wurzeln zu nennen, die nur ein geringes sekundäres Dickenwachstum ein- 
gehen, aber ein umfangreiches Mark als Speichergewebe anlegen (Dahlia). 

Die untersuchten Pflanzen entstammen meist der heimischen Flora und sind 
zum größten Teile krautiger Natur. Einige Halophyten und viele Gartenpflanzen 
wurden herangezogen. Besonders eingehend wurden die Kompositen studiert. 
Zum Vergleich wurden einige Koniferen behandelt. Im übrigen handelt es sich 
nur um Dikotylen. Gartenpflanzen sind mit der gärtnerischen Benennung ange- 
führt. Es handelt sich um oft so stark bastardierte Handelssorten, daß eine ge- 
nauere Artbezeichnung nicht möglich ist. Die im Text angeführten Namen be- 
ziehen sich nur auf die Arten des Verzeichnisses. 

Die Nomenklatur folgt den Vorschlägen ARTHUR Meyers und der Marburger 
Anatomen, siehe KROEMER. Epiblem = Wurzelhaut, Wurzelepidermis. Hypo- 
dermis = Schichten zwischen Epiblem und Rindenparenchym, deren Bau von dem 
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des Parenchyms abweicht. Im einfachsten Falle ist sie eine Perenchymhypo- 
dermis, also unverkorkt; Interkutis, wenn sie verkorkt. Rind = 
Parenchym der primären Rinde. Primärendodermis = Endodermzellen mit 
Casparyschem Streifen, ohne Suberinlamelle; Sekundärendodermis = Endoderm- 
mit Suberinlamellen; Tertidrendodermis = verkorkte Endodermzellen mit 

oder Stützwänden. Oft ist die Zelluloseauflagerung so 
pe daß ihr Vorhandensein zweifelhaft ist; ich spreche dann von verkorkter 
Endodermis. Perizykel = äußerste Schicht des Zentralzylinders. Polyderm = 
mehrere konzentrische Endodermringe, vgl. MyLius. Metadermbildung = Bräu- 
nung äußerer Rindenschichten; sie widerstehen konzentrierter Schwefelsäure, 
werden entfärbt durch Kali und Eau de Javelle und hinterlassen dann Zellulose 
(KROEMER, S. 79). Kutisierung = Zellwände sind schwach verholzt und schwach 
mit verkorkenden Stoffen getränkt, geben eine schwache Sudanfärbung; eine 
Suberinlamelle ist nicht vorhanden. 


Anatomie. 
Epiblem. Über das Epiblem ließen sich bei meinem Materiale keine 
neuen Feststellungen gewinnen. Häufig war bei ihm Kutisierung und 


Metadermisierung. Starke Bildung von Wurzelhaaren wurde gesehen bei 
Sedum speciosum, Kakteen, Teucrium, also bei Pflanzen von xero- 











Abb. 1. Abb. 2. 
Die Zeichnungen m. mit dem Zeichenspiegel bei Vergrößerungen auf 80, 450, 870 aufgenommen 
und photographisch von 10 auf 4,5 verkleinert worden. 


Abb. 1. Epiphyllum truncatum, junge Wurzel. Ep Epiblem, E die bereits verkorkte Endodermis. 
2 Parenchymlagen von gleicher Zelienzahl, die äußere Lage groBzellig. — Abb. 2. Suaeda maritima, 

1/ mm Wurzeldurchmesser. 22 gen 2 Parenchymlagen von je 11 Zellen, die äußere groß- 

zellig, 11 verkorkte Endodermzellen. 

phytischem Bau. Wurzelhaare fehlen den Luftwurzeln von Impatiens 

und Zea Mays. Buxus hatte stellenweise sehr dicht stehende, stellen- 

weise gar keine Wurzelhaare bei sonst gleichem Bau und Alter ver- 

schiedener Wurzelstücke. 

Eine Hypodermis fehlt. Von einigen Wasserpflanzen abgesehen, fehlt 
bei Monokotylen niemals eine Hypodermis. Bei den Dikotylen werden 
von KROEMER (S. 82) als hypodermfrei 15 Arten aus verschiedenen 
Familien angeführt. Zu diesen füge ich hinzu: Aconitum, Aegopodium, 
Althaea, Atriplex, Cardamine, Carpinus, 2 Delphinium, Lavatera, 2 Pa- 
paver, 8 Kakteen, Pulmonaria, Sedum reflexum, Sempervivum, Spergu- 
laria, 2 Spiraea, Suaeda, Symphytum, Torilis, Urtica. Die Entscheidung, 
ob die äußerste Rindenschicht eine Parenchymschicht ist oder eine 
Parenchymhypodermis, ist gelegentlich nicht mit Sicherheit zu treffen 
(Zeichnung 1 und 2); es scheinen Übergänge vorzukommen. So sind die 
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verpilzten Wurzeln von Carpinus sicher ohne Hypodermis, bei den un- 
verpilzten ist die äußerste Rindenschicht kutisiert und hebt sich bei 
Sudanfärbung deutlich von den weiter innen liegenden ab, so daß sich das 
Bild einer Hypodermis ergibt. Bei Aegopodium und Echinopsis hybridus 
sind die äußersten Rindenzellen kutisiert, an Gestalt aber den übrigen 
Rindenzellen gleich. Bei Pulmonaria sind die äußeren 2—3 Rinden- 
schichten stärkefrei, während die übrigen Stärke enthalten. Das Fehlen 
der Hypodermis ist nicht auf bestimmte Familien beschränkt, steht auch 
nicht im Zusammenhange mit dem Abwerfen der Rinde, wie KROEMER 
vermutet. Die Rinde bieibt nämlich erhalten bei den hypodermfreien 
Aconitum, Delphinium hybridum, Pulmonaria; bei den übrigen hypo- 
dermfreien Arten wird sie abgeworfen. Nicht immer trifft die Annahme 
KROEMERs zu, daß bei Wurzeln mit wenigen Parenchymlagen die Hypo- 
dermis entbehrlich sei: einerseits hat die hypodermfreie Pulmonaria viel 
Parenchym, andererseits die interkutisführende Plantago in feinen Wur- 
zeln nur eine Parenchymlage. Die Metadermisierung kommt bei den 
hypodermfreien Aconitum, Atriplex, Delphinium, Pulmonaria, Sym- 
phytum ebensogut vor, wie bei den interkutisführenden Trollius, Py- 
rethrum, Lappa. Unter den Halophyten haben Atriplex und Spergularia 
keine Hypodermis, Aster tripolium und Plantago haben eine Interkutis. 
Auffallend ist das Fehlen der Hypodermis bei den untersuchten Kakteen. 
Standort und Ernährung entscheiden nicht über die Hypodermis, denn 
ebenso wie bei den Kakteen fehlt die Hypodermis bei Urtica, die die 
Feuchtigkeit liebt. Dieses Fehlen der Hypodermis ist also vorläufig nicht 
recht zu verstehen. 

Parenchymhypodermis. Weichen Gestalt und Größe der äußerer 
Parenchymschichten deutlich von denen der inneren ab und fehlen Inter- 
zellularen, so sprechen wir von Parenchymhypodermen (KROEMER, 
S. 33). Ich fand sie bei Salicornia, Sedum speciosum, album, spurium ; bei 
Anthriscus, Araucaria, Digitalis, 2 Rumex, Impatiens, Cirsium bulbosum 
war sie mehr oder minder stark kutisiert. Bei Buxus hebt sich die Paren- 
chymhypodermis als eine 5—6schichtige, lückenlos schlieBende Zellen- 
lage von dem normalen Parenchym ab; ihre äußeren 2—3 Schichten sind 
stark kutisiert, die übrigen gar nicht. — Zu den Parenchymhypodermen 
wären auch die ®-Zellenhypodermen mancher Familien zu stellen (KROE- 
MER, S. 81). 

Interkutis. Ein kleiner Teil der untersuchten Arten besitzt eine Kurz- 
zelleninterkutis, die meisten eine einheitliche, einschichtige Interkutis, 
unter ihnen die Kompositen (KROEMER, 8. 70). Den Feststellungen 
KROEMERs möchte ich einige weitere Beobachtungen hinzufügen. Er 
nimmt als sicher an, daß die Dikotylen nur einschichtige Interkuten be- 
sitzen. Bei Plantago liegt jedoch unter der Interkutis eine lückenlos 
schließende Zellschicht, die zunächst unverkorkt ist, die aber verkorkt 
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wenn die Endodermis in den Tertiärzustand übergeht (*/, mm Wurzel- 
dicke, Zeichnung 3). Ferner ist die Interkutis von Taraxacum von einer 
lückenlos schließenden, unverkorkten Schicht unterlagert, so daß hier 
unter der Interkutis eine Parenchymhypodermis anzunehmen wäre. An 
sie stößt das sehr locker gebaute Parenchym. Ebenso machen die 2—3 
lückenlos schließenden Parenchymschichten, die bei Paeonia unter der 
Interkutis liegen, den Eindruck einer Parenchymhypodermis. Die 
Suberinlamellen der Interkuten werden stets allseitig zugleich angelegt 
(KROEMER, S. 38, 47); bei Paeonia findet sich aber nur an den Außen- 
wänden und den anstoßenden Teilen der Radialwände eine feine Suberin- 
lamelle, die an der Außenwand von dickeren, kutisierten Zellulose- 
lamellen überlagert ist. — Beim Älterwerden der Wurzel vergrößern sich 
die Interkutiszellen, so bei Chry- 
santhemum, Cirsium lanceolatum, 
Sanicula auf das Doppelte. Von 
der normalen Interkutis weicht die 
der Taxus-Arten ab. Hier verkor- 
ken zunächst verstreute, mehr- 
schichtige Zellgruppen unter dem 
Epiblem. Die Suberinlamelle ist 
von keiner Zelluloselamelle be- 
deckt. Zuletzt ist diese Interkutis 
unregelmäßig 1—3schichtig gewor- 
Endodermzellen den ; sie wird von einzelnen, unver- 
wachsen als die re nur etwas ge- korkten Zellgruppen unterbrochen. 

Wegendieser Anordnung und wegen 
des Fehlens der Zelluloseauflagerungen möchte man diese Interkutis für 
eine primitive Form halten. Sie entwickelt sich nicht weiter, sondern 
wird mit der primären Rinde abgeworfen. 

Metadermisierung äußerer Wurzelschichten wurde häufig beobachtet. 
Solche Wurzeln sind äußerlich braun bis schwarz. Im mikroskopischen 
Bilde ist die Färbung der Zellwände schwach braun bis schwarz in allen 
Abstufungen. Die Metadermisierung, eine chemische Veränderung be- 
reits vorhandener Gewebe, erfaßt das Epiblem allein oder auch an- 
stoßende Rindenschichten bis auf die Endodermis (Delphinium hybri- 
dum), auch die sekundäre Rinde (Centaurea, Lappa, Symphytum). Bei 
Lappa entsteht eine Art Metadermborke. Bei Scorzonera sind das Peri- 
derm unter der Interkutis und die später entstehende peridermatische 
Borke metadermisiert. Meist fehlen bei starker Metadermisierung ver- 
korkte Hypodermen; bei Achillea, Lappa, Pyrethrum, Scorzonera, 
Trollius war jedoch auBer einer Interkutis eine Metadermisierung vor- 
handen. Bei Trollius war sie so stark, daß sie von Eau de Javelle erst 
nach mehreren Stunden zerstört wurde. Die verdickten Außenwände des 
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Epiblems färbten sich dann mit Elastin leuchtend rot, so daß eine Ver- 
holzung vorliegt, wie KROEMER (S. 80) bei Helleborus feststellte. 
Parenchym der primären Rinde. Es ist auffallend, daß die Zellen des 
Parenchyms fast durchgängig die Gestalt mäßig langer Schläuche von 
rundem Querschnitt haben. Der Querschnitt ist sogar, besonders an- 
fangs, oft ganz regelmäßig kreisférmig. Man geht wohl nicht fehl, wenn 
man diese Form auf die Saugkraft des Zelliahaltes und den Wanddruck 
zurückführt (Zeichnung 4; 8.701). Die Parenchymzellen sind fast stets 
groß, manchmal recht weitlumig (Aster, Delphinium). Bei Wurzeln mit 
wenigen Parenchymlagen nimmt ihr Durchmesser von innen nach außen 
oft sehr zu, so daß die äußerste Schicht unter Umständen mit derselben 
Zahl von Zellen besetzt ist wie die innerste, 
demnach einen bedeutend größeren Zell- 
durchmesser hat (Zeichnung 1, 2). Eine 
mehr fadenartige Form haben die älteren 
Parenchymzellen von Salicornia und Sym- 
phytum, bei denen infolge der starken Ent- 
wicklung von Interzellularen ein schwam- 
mig-fädiges Gewebe entsteht. — Die Zell- 
wände sind eher stark als zart, doch sind 
sie nur bei Aconitum dickwandig zu nen- 
nen. Sie bestehen aus Zellulose; sie kön- 
nen metadermisieren; in einigen Fällen 
sind einzelne Zellen kutisiert (Mentha), alle 
Zellen bei Urtica im Dezember. Einzelne 
Parenchymzellen sind bei Physostegia ver- reo eerie E Bndoderzis. an 
korkt, bei Araucaria einzelne in der inner- ihr beginnen die vierseitigen Harzgänge 
sten Lage. Was hier diese Verkorkung ver- es re Re Be 
ursacht, oder was sie leisten soll, ist un- ee RS ee 
klar. Man müßte schon annehmen, wie 
S. 702 angedeutet ist, daß etwa bestimmte Verhältnisse in den Saug- 
kräften eine Verkorkung auslösen. Es ist nämlich auffällig, daß lebende 
Zellen mit Suberinlamellen, also Interkuten, Endodermen, Periderme, 
Wundperiderm, Metakuten sowie Zellen mit Kutikula sonst stets Grenz- 
flächen stoffreicher Organe umkleiden. — Der Inhalt der Parenchym- 
zellen besteht bekanntlich zum größten Teile aus Zellsaft. Von be- 
sonderen Inhaltsstoffen ist die nicht selten vorhandene Stärke zu 
nennen. Sie fand sich in größerer Menge bei Trollius (November), 
Aconitum, Lysimachia, Pulmonaria (Winter), Primula (Blütezeit). — 
Die Anzahl der Parenchymschichten ist sehr verschieden. Starke Wur- 
zeln haben viele, Physostegia, Primula bis 25, Aster tripolium, Lysimachia, 
Phlox, Trollius um 15 herum. Feine Wurzeln haben 2—3 (Aquilegia, 
Digitalis, Leonurus, Kakteen, Platycodon, Rumex, Sedum, Teucrium, 
44 
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Tragopogon u. a.), Geranium in allen Wurzeln 2, eine einzige die feinsten 
Wurzeln von Cardamine, Plantago, Suaeda, Sanicula, nach KROEMER 
Lychnis Githago. Um die Leistung der primären Rinde zu verstehen, er- 
schien es mir wichtig, die geringste Anzahl von Rindenzellen aufzufinden, 
die überhaupt vorkommt. Endlich gelang es, bei einzelnen feinsten 
Wurzeln von Echinopsis hybridus und Phyllocactus peruvianus festzu- 
stellen, daß zwischen Epiblem und Endodermis nur eine einzige Zell- 
schicht liegt. Bei Echinopsis ist diese Schicht in den Außenwänden 
kutisiert; da bei allen untersuchten Kakteen eine typische Hypodermis 
fehlt, ist trotz Kutisierung auch diese Schicht als Parenchym aufzu- 
fassen. Bei diesen Xerophyten mit ihrem gering entwickelten und sehr 
bald absterbenden Parenchym kann also die primäre Rinde keine we- 
sentliche Bedeutung als Wasser- oder Nährstoffspeicher haben. Die 
Saugkräfte werden sich hier von Zellschicht zu Zellschicht erheblich 
ändern müssen (siehe S. 701). Berücksichtigt man aber den Anteil der 
Rinde am Querschnitt, so nehmen die wenigen Parenchymlagen der fei- 
nen Wurzeln nach ungefährer Schätzung einen entsprechenden Raum 
ein wie die vielen Lagen starker Wurzeln. Vom Querschnitt nahm die 
Rinde ein 5/4 bei Aster tripolium (nasser Boden), oder 1/, (trockener 
Boden), bei 6 mm dieken Wurzeln von Acanthus 2/;, bei Primula 2/3, bei 
Delphinium 1/,. — Die Anordnung der Parenchymzellen ist besonders 
bei jungen Wurzeln oft sehr regelmaBig; sie liegen in radialen Reihen, 
deren Anfang innen iiber je einer Endodermzelle liegt, und sind gleich- 
zeitig in konzentrischen Kreisen angeordnet (Rumex, Centaurea, Cirsium 
bulbosum, Cosmea, Eupatorium, Lappa u. a.; Zeichnung 4). — Die Inter- 
zellularen sind dann ebenfalls regelmäßig gelagert ; sie sind anfangs klein 
und vierspitzig. Bei weiterem Wachstume verliert sich ihre gleich- 
mäßige Verteilung, sie vergrößern sich unregelmäßig, während die Paren- 
chymzellen ebenfalls aus der fast geometrischen Anordnung heraus- 
rücken. Häufig entstehen große Lakunen; die Parenchymzellen bleiben 
mitunter in radialen Reihen stehen, so daß eine Art Rad mit Speichen 
entsteht (Bidens, Aster tripolium, Cardamine, Leontodon, Mentha, Plan- 
tago, Salicornia, Spergularia, Tagetes, Zeichnung 3). Diese Bildung haben 
besonders Schlammwurzeln. 

Das Wachstum der Parenchymzellen erfolgt zunächst durch ein- 
fache Größenzunahme; diese Art Wachstum ohne Formänderung der 
Zellen ist die einzige bei Aconitum, Cirsium lanceolatum, Phlox, Primula, 
Ranunculus Ficaria (Knöllchen), Scrofularia, Trollius. In anderen Fällen 
strecken sich beim Dickenwachstume die Zellen zunächst mehr oder 
weniger tangential, dann treten radiale Wände in ihnen auf (Zeich- 
nung 11, 6). Nicht selten geschah das so, daß diese Radialwände in 
der innersten Rindenschicht genau über einer Radialwand einer Endo- 
dermzelle standen, die als erste Teilungswand die ursprüngliche Endo- 
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dermzelle halbiert hatte. Auch die nach außen anschließenden Parenchym- 
zellen hatten die neuen Radialwände an derselben Stelle, so daß diese 
radial eine ganze Reihe übereinanderliegender Zellen durchliefen (Cen- 
taurea, Eupatorium, Lampsana, Lappa, Leontodon, Pyrethrum, Coreopsis, 
Zeichnung 5, 6). Man 
möchte hier fast von 
Stützwänden sprechen, da 
sie in der Richtung des 
Druckes liegen, den die 
sich verdickende Wurzel 
nach außen ausüben muß. 
Es treten späterhin wei- 
tere, aber nicht mehr ganz 
regelmäßig gelagerte Tei- 
lungswände hinzu (Tara- 
æacum, Cirsium bulbosum 
u.a., Zeichnung 5). Der 
Umriß der ursprünglichen 
Parenchymzelle ist häufig 
noch lange an der stärke- and ; 

ren Wanddicke kenntlich. sewage ! une Re hr 
Man sieht so, daß Calen- derZellen. Harzgänge euer Gleiche Vergrößerung 
dula Gruppen nur radial 

geteilter Folgezellen hervorbringt (Zeichnung 7). Gruppen mit unregel- 
mäßig radial und tangential laufenden Teilwänden sieht man bei Cos- 
mea, Cirsium bulbosum (Zeichnung 5), Achillea, Delphinium hybridum, 











Abb. 6. Abb. 7. 
Abb. 6. Taraxacum vulgare, junge Wurzel. E Endodermis, z. T. primär mit CASPARYschem 
Streifen, z. T. verkorkt mit Stützwänden, die verkorkten vereinfacht durch doppelte Linien her- 
vorgehoben. Regelmäßig gestellte Radialwände des Parenchyms. Die äußeren Interzellularen 
werden größer. — Abb. 7. Calendula officinalis, Parenchymzellen, die sich durch Radialteilungen 
zu gestreckten Gruppen umbildeten. Wurzel. 


Leonurus (Zeichnung 8), Linaria, Tagetes u.a. Bei wieder anderen war 

keine Richtung der neuen Teilwände vorherrschend (Echinops). — Selten 

sind Gruppen von Sklerenchym in der primären Rinde vorhanden (Dahlia, 

Cynara). — Ein weiteres Gewebe, das in der primären Rinde auftritt, ist 
44* 
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die über der Endodermis liegende ®-Zellenscheide Russows (KROEMER, 
S. 81) bei Taxus und anderen. Bei Araucaria und Thuja sind außerdem 
auch die Parenchymzellen mit ®-Leisten versehen. Bei Thuja sind die 
Leisten verzweigt und liegen sämtlichen Wänden an, soweit sie nicht 
Interzellularen begrenzen. Spiraea salicifolia hatte über der Endodermis 
einen 1—2schichtigen ®-Zellenring, außerdem in manchen Parenchym- 
zellen schwache ®-Leisten; bei Spiraea Aruncus waren die Leisten auf 
den Radialwänden verschoben bis in den Winkel, den Radialwand und 
Außenwand bilden, so daß man an eine Kollenchymzelle erinnert wird. 
Es ist wohl nicht zu bezweifeln, daß die ®-Zellen mechanische Bedeutung 
haben, vielleicht für die Formbeständigkeit der Zellen und den Zusam- 
menhang bei Zugwirkung in der Längsrichtung der Wurzel, wie 8. 699 
ausgeführt ist. — Bei den Kompositen liegen in der Rinde Sekretbe- 
hälter, die unten mit der Endodermis zusammen behandelt sind. Milch- 
röhren (Scorzonera, Taraxacum) liegen nicht in der primären Rinde. 
Anthriscus hatte in der Rinde sechszellige interzellularenartige Organe, 
wohl ebenfalls Sekretbehälter. 

Periderm in der primären Rinde. KROEMER kennt bei einigen Angio- 
spermen ein Periderm, das unmittelbar unter der Hypodermis entsteht. 
GOEBEL u. SANDT finden es in einigen Fällen (S. 104, 110). von ALTEN 
nennt es exogene Korkbildung und meint, sein Auftreten schlösse die 
Peridermbildung aus dem Perizykel aus. Ich fand jedoch beide Peri- 
dermbildungen bei Leonurus, Linum flavum und narbonense, Taraxacum, 
Teucrium, Tragopogon. Nach meinen Befunden tritt dieses Periderm nur 
dort auf, wo eine Interkutis vorhanden ist, und zwar außer den genannten 
Arten bei Chelone, Linaria, Pentastemon und bei den meisten Kompo- 
siten: Achillea, Aster tripolium, Bidens, Centaurea, Cichorium, Cirsium 
arvense, Chrysanthemum maximum, Coreopsis, Cosmea, Cynara, Echinops, 
Eupatorium, Gaillardia, Inula, 2 Lactuca, Pyrethrum, Scorzonera, Tagetes. 
Das Periderm geht hervor aus der Parenchymschicht, die die Interkutis 
unterlagert, bei Scorzonera aus der zweiten oder dritten Schicht unter der 
Interkutis. Ein zweiter Peridermring etwas tiefer in der primären Rinde 
entwickelt sich bei Centaurea und Lactuca Scariola. Da die außerhalb 
von Peridermschichten liegenden Zellen meist absterben, gehen bei den 
genannten Wurzeln Epiblem und Interkutis verloren. Ist das nicht der 
Fall, so handelt es sich um Wurzeln, die sich jährlich erneuern (Chry- 
santhemum maximum), bei denen die Peridermbildung und die Dicken- 
zunahme überhaupt gering bleibt. 

Primärendodermis. Das Kennzeichen der Primärendodermis ist der 
Casparysche Streifen. Sie hebt sich meist als regelmäßiger Zellenring ab, 
dessen Seitenwände radial stehen, und dessen Tangentialwände in je 
einer Flucht liegen. Die Innenwände bilden sehr selten und dann nur 
kleine Interzellularen mit dem Perizykel (KROEMER, S. 103; Zeichnung 9). 


H. Mager: 
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Die außen liegenden Parenchymzellen runden sich bald ab und ent- 
wickeln dreiseitige Interzellularen, die meist mit einer Seite auf den 
Außenwänden der Endodermis fußen. Die vierseitigen Interzellularen 
der Kompositen jedoch, aus denen sich die Harzgänge entwickeln, schie- 
ben sich mit einer Spitze radial zwischen zwei Endodermzellen (Zeich- 
nung 4, 5,9).— Die Endodermzel- 
len sind anfangs im Querschnitt 
meist isodiametrisch. Sie behalten 
diese Gestalt im allgemeinen bei 
und erreichen so den Sekundär- 
und Tertiärzustand (Monokoty- 
len), oder sie strecken sich dabei 
tangential. KROEMER (S. 95) be- 
richtet bereits, daß junge Endo- 
dermzellen durch Radialwände 
sich kammern können, und daß | : 

dabei der Casparysche Streifen een Bann. teen 4 96 dm 
sofort auf den neuen Wänden er- entstanden. Endodermzellen durch Teilungen zu 
scheint. Ich bemerkte, daß dieser ranrschen Streifen. SE verkorkte Endodermzellen 
Kammerun g keine Dehnun g der mit Stützwänden, vereinfacht gezeichnet. 
Zelle vorhergeht ; die Teilungen erfolgen oft sogar so schnell aufeinander, 
daß die Zellen höher als breit sind (Delphinium hybridum). Die ganze Zell- 
gruppe allerdings, die durch die Kammerung einer ursprünglichen Endo- 








Abb. 9. Abb. 10. 


Abb. 9. Dahlia variabilis, „Helvetia“, Stiel der Knolle. Endodermis mit CASPARYschem Streifen, 

dessen Umriß und Breite genau wiedergegeben ist. Einige Endodermzellen haben tangential 

Folgezellen abgegeben 1,2,3. Außen vierseitige Harzgänge. — Abb. 10. Wie 9, Mitte der Knolle. 
Durch Radialteilungen der Endodermis sind die Harzgänge auseinander gerückt. 


dermzelle entsteht, ist tangential gedehnt und ihr Umriß noch lange als 
gemeinsame Grenze kenntlich (Zeichnung 5, 8 P). Diese Teilungen finden 
sich bei Wurzeln, die ein Diekenwachstum haben und erst spät oder gar 
nicht zur Verkorkung der Endodermis fortschreiten. Ich fand sie bei 
Acanthaceen (Acanthus selten), Labiaten (Leonurus häufig), bei Ranun- 
culaceen (Aconitum, Delphinium hybridum), bei Scrofulariaceen (Chelone, 
Linaria, Pentastemon) und der Mehrzahl der untersuchten Kompositen 
(Zeichnung 5, 10); Tagetes und Helianthus sind bei KROEMER bereits ge- 
nannt. Wir haben hier also einen wachstumsfähigen Endodermisring 
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gegenüber einem solchen, der die Zahl seiner anfänglichen Zellen nicht 
vermehrt. Finden wir bei den Kompositen Hunderte von Zellen im Endo- 
dermringe, so haben andererseits manche feinen Wurzeln mit verkorkten 
Endodermen nur wenige; die geringste Zahl betrug 6 bei feinsten Wurzeln 
von Spiraea salicifolia und Cardamine. 

Tangentiale Teilungen der Endodermzellen erfolgen so, daß die 
Folgezellen nur nach außen abgegliedert werden ; der Casparysche Strei- 
fen verbleibt der inneren Zelle, da er dicht an der Innenwand entlang- 
läuft. Diese tangentialen Teilungen fand ich zugleich mit radialen bei 
Kompositen: Calendula, Cirsium bulbosum und lanceolatum, Coreopsis, 
Dahlia (Zeichnung 9, 11), Lactuca sativa, Pyrethrum, Serratula, Tagetes, 
Taraxacum. Deutlich zeichneten sich bei Bidens und Chrysanthemum 
die Zellgruppen ab, die durch zahlreiche radiale und tangentiale Tei- 
lungen aus einer jungen Endodermzelle her- 
vorgegangen waren. — Hierbei sind die sekret- 
führenden Interzellularen der Kompositen zu 
besprechen, die SOLEREDER (Systematische 
Anatomie der Dikotyledonen) ‚‚endodermale 
Harzgange“ nennt. Man sieht sie bei den 
Tubulifloren häufig, bei Achillea, Cynara, 
Coreopsis, Echinops, Lappa, Tagetes u. a. 
(Zeichnung 4, Cirsium bulbosum, zeigt rechts 
noch Tangentialteilungen, links öffnen sich 
zwischen je zwei Endodermzellen vierseitige 


Abb. 11. Wie 9. Æ Endodermis. Interzellularen). Nach ihrem Auftreten finden 
Weiterbildung des Harzganges. 2der 
ihn begrenzenden 





Zellen sind Ab- Keine tangentiale Teilungen mehr statt, wohl 
kömmlinge der Endodermzellen. aber radiale. Durch die radialen werden die 
Interzellularen auseinandergerückt, denn die neugebildeten Endoderm- 
zellen erhalten keine Harzgänge mehr. So sind die Harzgänge ein vor- 
zügliches Merkmal, die Endodermis aufzufinden und ihre Radialteilungen 
mit einem Blicke zu überschauen (Zeichnung 5, 10, 11). An den Harzgang 
gliedern die beteiligten Endodermzellen weitere, mehr diagonal gerichtete 
Wände ab, so daßer selbst nicht mehr an Endodermzellen angrenzt (Zeich- 
nung 11). Die den Harzgang umgebenden Zellen teilen sich noch weiter; 
sein Inneres hat sich unterdessen mit einem Sekret gefüllt. Bei SOLER- 
EDER findet sich eine entsprechende Zeichnung von Jnula. Besonders 
groß werden die Harzgänge bei Dahlia. Hier teilen sich die den Harzgang 
umgebenden Zellen lebhaft weiter; die Teilzellen liegen in sechs bis acht 
konzentrischen Kreisen: diese Zellen sind schmal und reich an Proto- 
plasma. Das ganze, länglichrunde Organ drängt den in seiner Nähe 
liegenden Teil der Endodermis nach innen, dehnt ihre Zellen und drückt 
sie zusammen. Der Interzellularraum ist ein ziemlich schmaler Längs- 
kanal, der hin und wieder mit den Nachbarkanälen in Verbindung steht. 
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Die ihn begrenzenden Zellen sind in ihn hinein vorgewölbt. Das Sekret 
besteht aus gelblichen, ölartigen Tropfen, die sich mit Sudan röten. 
Heißes Wasser, heiße starke Kalilauge, Schwefeläther verändern sie 
kaum, nur in Chromsäure werden sie dunkel und zerfallen nach längerer 
Zeit. Beim Zerschneiden einer Knolle erscheinen diese Tropfen auf der 
Schnittfläche ganz dicht an der Rinde dem bloßen Auge sichtbar. Noch 
viele Stunden lang sind sie auf der eintrocknenden Schnittfläche als 
glänzende Pünktchen zu sehen. Daß die Harzgänge, wie SOLEREDER 
(S. 515) sagt, ,,direkt umgeben sind von der verdoppelten Endodermis‘“, 
ist wohl nicht richtig dargestellt. Es findet sich nirgends eine ver- 
doppelte Endodermis, sondern stets nur die beschriebenen radialen und 
tangentialen Teilungen, die an der Entwicklung des Harzganges teil- 
nehmen. Bei Centaurea werden tangential von der Endodermis abge- 
gliederte Zellen zu Periderm und verkorken. Auch diese Entwicklung 
zeigt, daß eine von der 
Endodermis abgegliederte 
Folgezelle nichts mehr mit 
der Endodermis oder deren 
Leistung zu tun hat, son- 
dern wie eine beliebige Pa- 
renchymzelle sich am Auf- 
bau eines anderen Organes, 
also des Periderms oder des Abb. 12. Scorzonera hispanica. Tangential von der Endo- 

ir dermis abgegliederte Zellen werden zu Periderm, dessen 
Harzganges beteiligenkann. mit K bezeichnete Zellen bereits verkorkt sind. ‘ In den 
Auch bei Scorzonera werden. Eadedemashen ut de asratresh Sun sehen 
Abkémmlinge der Endo- Radialwand 2-3 und 5—6 ohne Streifen. Bildung großer 
deris zu Perideraizdlion Interzellularen J zwischen Endodermis und Perizykel P. 
(Zeichnung 12; die verkorkten Peridermzellen berühren sogar die Endo- 
dermis bei Zelle2 und 6). — Eine Umgestaltung in der Form erfahren die 
Primärendodermzellen in älteren Wurzelteilen von Delphinium nudicaule. 
Wie bei allen bisher genannten Pflanzen, deren Endodermis sich lebhaft 
weiter teilt, sind ihre Zellen anfangs isodiametrisch, strecken sich dann 
und schalten neue Radialwände ein, die den Casparyschen Streifen er- 
halten. Schließlich aber vergrößern sich die Endodermzellen stark, wer- 
den weitlumig, runden sich ab und gleichen nun den benachbarten 
Parenchymzellen durchaus; sie unterscheiden sich von ihnen nur durch 
den Casparyschen Streifen, der winzig ist im Verhältnis zu der jetzt er- 
reichten Zellgröße. Auch bei Chrysanthemum segetum und Cichorium 
entstehen im Parenchym und im Perizykel an der Endodermis große 
Interzellularen, durch die die Endodermis ihre bisherige Verbindung mit 
ihrer Nachbarschaft verliert. Die Endodermzellen runden sich dabei 
ab, sie erhalten dickere Zellwände und nehmen dadurch das Aussehen 
von Parenchymzellen an. Bei Scorzonera sieht man, wie zwischen Endo- 
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dermis und Perizykel (Zeichnung 12 E und P) große Interzellularen auf- 
reißen. Im Verlaufe dieser Umgestaltung verliert sich zuletzt der Cas- 
PaRYsche Streifen aus der Zelle, so daß sie völlig zur Parenchymzelle 
wird, wie S. 683 weiter ausgeführt ist. 

Der Casparysche Streifen konnte in einer großen Zahl von Fällen in 
der Aufsicht beobachtet werden. Er wurde teils ohne Vorbehandlung 
und Färbung, teils mit den üblichen Reagenzien untersucht. Am besten 
bewährte sich die oben beschriebene Elastinfärbung. Als neue Reaktion 
wurde die Löslichkeit seiner Substanz in FeHLıngs Lösung festgestellt 
(Wurzelknollen von Dahlia). Die mit Eau de Javelle vorbehandelten 
Schnitte wurden im Becherglase mehrfach mit FEHLINGS Lösung aufge- 
kocht, mit schwacher Salzsäure gereinigt und in Chlorzinkjod beob- 
achtet. In manchen Zellen ist der Streifen noch schwach bräunlich und 
schattenhaft zu sehen, in vielen Fällen bleibt jede Spur dieser Färbung 
aus; die Stelle, wo er lag, ist tiefblau. Sein Umriß ist jedoch noch einiger- 
maßen zu erkennen. Diese Stelle der Zellwand ist ein wenig dicker. — 
In einem Falle gelang es, seine erste Anlage in der Aufsicht zu erkennen. 
Die Achse von Impatiens enthält keine Endodermis, wohl aber die 
Wurzel. Wo also die Wurzel, es war die S. 693 beschriebene Luftwurzel, 
die Achse verläßt, muß der Streifen in einer bestimmten Zelle zum 
ersten Male erscheinen. Diese Zelle, es handelt sich um eine Primär- 
endodermis, wurde genau dort gefunden, wo das Wurzelgewebe zum 
ersten Male mit der freien Luft in Berührung kommt, also an der Durch- 
bruchsstelle durch die Achsenrinde. Diese nunmehr zur Primärzelle be- 
stimmte Zelle zeigte den Streifen als eine Reihe von einzelnen rundlichen 
und gestreckten Flecken. In der nächsten spitzenwärts gelegenen Zelle 
ist er bereits ein zusammenhängendes, sehr feines Band. — Der Streifen 
tritt stets nur in Zellen auf, die ihrer Lage nach zur innersten Rinden- 
schicht bestimmt sind. An der Stelle jedoch, wo ein Wurzelzweig seine 
Mutterwurzel durchbricht, ist auch deren Endodermis unterbrochen. Die 
Verbindung beider Endodermen kann nur so geschehen, daß dazwischen 
liegende Parenchymzellen zu Endodermzellen werden. MuELLER gibt 
eine Abbildung (S. 8, Abb. 5), wie das bei der fertigen Tertiärendodermis 
Achse-Wurzel aussieht. Ebenso liegen die Verhältnisse bei Zmpatiens an 
der Durchbruchsstelle einer Erdwurzel aus der Luftwurzel. Die innerste 
Zelle des Winkels, den hier die beiden Endodermen miteinander bilden, 
hatte einen Streifen, der in ihr mit stark bogenförmiger Wendung in die 
neue Richtung einschwenkte. So entstehen in diesem Übergangsstück 
Endodermzellen aus Parenchymzellen; aus dem Zentralzylinder ent- 
stehen sie bei der Polydermbildung, und aus einem besonderen Meristem 
bei manchen Achsen: Folgeendodermis (Myuius, S. 45 und 58). Sonst 
stammen die Endodermzellen vom Meristem des Vegetationskegels un- 
mittelbar ab; stets geschieht das bei der Hypodermis; Periderme anderer- 
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seits entstammen niemals dem Vegetationskegel, sondern stets fertigen 
Geweben verschiedener Art. — Der Casparysche Streifen ist seiner Ge- 
stalt nach meist ein Band mit glatten Rändern. Äußerst fein und leicht 
zu übersehen ist er bei manchen Kompositen (Calendula, Cynara, 
Dahlia, Lappa; Delphinium nudicaule), besonders wenn er dicht an der 
Innenwand entlangläuft, was häufig der Fall ist, oder wenn er durch 
Reste des Protoplasten verdeckt ist, die lange an ihm haften bleiben. 
Breit war er bei Cosmea und Echinops; oft unregelmäßig im Umriß bei 
Achillea und bei Cynara in manchen Zellen in der Nähe der Harzgänge. 
Hier nahm er einen großen Teil der-Radialwand ein, griff auf die Innen- 
wände über, schloß Flächenstücke der Zellwand ein, und hat so gewisser- 
maßen Löcher. Seine Substanz ist unregelmäßig über die Zelle verstreut, 
so daß man ihn kaum ,,Streifen‘“‘ nennen kann. Die Wurzeln waren 
Pflanzen entnommen, die im Kalthaus zur Überwinterung lagen. 





Abb. 13-16. Imputiens Roylei, Luftwurzel 8 mm Dicke. Endodermzellen mit CASPARYschem 
Streifen, der Brüche und Brückenbildung (15) aufweist. 


Brüche im Casparyschen Streifen. Ein besonderes Verhalten zeigte 
der Streifen bei einer Reihe von Wurzeln, die sich verdicken. Gut ge- 
eignet zur Beobachtung sind die Luftwurzeln von Impatiens. Eine 35 mm 
lange Luftwurzel war an der Ursprungsstelle 8 mm, wenige Millimeter 
hinter der Spitze 21/, mm dick. 5/, ihres Durchmessers nahm ein groß- 
zelliges Mark ein, das von einem Kranze von Tracheengruppen umgeben 
war. Ein sekundärer, durch ein Kambium erzeugter Zuwachs war der 
Ausdehnung des Markes gegenüber unbedeutend. Diesen Zentralzylinder 
umgibt eine Primärendodermis, die von der Hypodermis durch etwa 
10 Parenchymlagen getrennt ist. Bereits unter der Wurzelhaube ist sie 
erkennbar ; ihr Streifen ist anfangs ein ziemlich gleichmäßiges Band. Ihre 
Zellen vergrößern sich bald auf das Doppelte und strecken sich tangential. 
Im Längsschnitt sind sie wie die Parenchymzellen 2—3mal so lang als 
breit. Nirgends sind Anzeichen von Radialteilungen zu sehen; die Zellen 
folgen also dem Dickenwachstume nur durch Streckung. Dieser Strek- 
kung hatte in den meisten Zellen der Casparysche Streifen nicht folgen 
können und war in Teilstücke zerrissen (Zeichnung 13—16). Diese 
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Brüche finden sich nur an den Querwänden, die Längswände waren davon 
frei. Die Teilstücke sind oft beträchtlich weit von einander entfernt; 
häufig paßten die Bruchstellen, die sich gegenüberlagen, aneinander. 
Teilweise waren die Bruchstücke nur wie Inseln, Schollen oder Flecken 
ausgebildet, und manche Zellen hatten überhaupt nur noch verein- 
zelte Reste des Streifens. Es ließ sich feststellen, daß diese Er- 
scheinung nicht auf die Präparation oder die angewandten Reagenzien 
zurückzuführen ist. Ein sicherer Beweis für die Entstehung der Brüche 
durch Dehnung waren jedenfalls die Fälle, in denen die Bruch- 
stücke nachträglich durch Neubildung von Streifenstücken wieder 
verbunden waren (Zeichnung 15). Das geschah fast stets so, daß ein 
Verbindungsstück wie ein Brückenbogen die getrennten Stücke ver- 
einigte. Oft war eine ganze Reihe von Bruchstücken von dem Bogen 
überdacht. Seine hohle Seite war nach dem Wurzelinneren gewendet. 
Der Bogen war nicht regelmäßig bandförmig, sondern wurde oft schmäler 
oder breiter, zackig, fleckenförmig, kurzbogig oder als langer Bogen sich 
von Radialwand zu Radialwand erstreckend oder auch unvollständig. 
Die Lücke ist gewissermaßen behelfsmäßig ausgeflickt worden. Fast 
möchte man sich vorstellen, wie durch die Streckung der Zelle ein Bruch 
die verhältnismäßig harte eingelagerte Masse des Streifens, aber nicht 
die dehnbare oder nachwachsende Zellulosewandung trennte, wie dann 
im Inneren der Wand durch die Lücke gelöste Stoffe vorströmten, und 
wie nun ein Fangdamm aus Streifensubstanz angelegt wurde. So würde 
die Lage der Bogenwölbung, die Hohlseite nach innen, verständlich sein. 
Gleichzeitig hätten wir eine Stütze für die Vermutung, daß der Streifen 
die Wanderung der Stoffe innerhalb der Membran von innen nach außen 
zu verhindern hätte (vgl. S. 698). Immerhin ist nicht ganz klar, wie in 
der Lücke die Zellulosewand beschaffen ist, ob sie sich hier gleichmäßig 
verdünnt hat oder nicht; da in den Bruchstellen keinerlei Unterschiede 
gegenüber den anderen Stellen in der Zellwand zu erkenen waren, muß 
auf eine gleichmäßige Einlagerung neuer Zellulose beim Wachstum ge- 
schlossen werden. Zunächst ist es nicht recht verständlich, weshalb in 
der Mehrzahl der Fälle die Bruchstücke nicht überbrückt werden. In den 
Erdwurzeln von Impatiens, die kein sekundäres Dickenwachstum haben 
und viel dünner sind, ist der Streifen nirgends gebrochen. 

In den knollenförmig verdickten Wurzeln von Dahlia findet sich im 
Inneren ebenfalls ein mächtiges Markgewebe. Die Knolle ist umhüllt 
von einem 8—10 Schichten starken Periderm, das unterhalb der Inter- 
kutis entstanden ist. Das Rindenparenchym ist noch vorhanden; es ist 
10 Schichten stark. Eine Primärendodermis trennt das Parenchym von 
dem Zentralzylinder. Der Casparysche Streifen ist anfangs ein glattes, 
schmales Band (Zeichnung 9). In der Zeichnung ist der Streifen auf den 
Radialwänden übertrieben dick gezeichnet, hier wie bei den Radial- 
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wänden aller anderen Zeichnungen. Die Umrisse im Aufsichtsbild sind 
getreu. Durch lebhafte Radialteilungen folgt die Endodermis dem 
Diekenwachstume der Wurzel. Schließlich sind in dem dieken Teile der 
Knolle die Endodermzellen tangential gedehnt, besonders bei der groß- 
wüchsigen Sorte „Amun Ra“, deren Knollen 5 em Durchmesser er- 
reichen. Auch hier fanden sich Brüche, die überall durch kleine halb- 
kreisférmige Bögen überbrückt waren; die hohle Seite weist nach innen; 


Se may 


Abb. 17. Abb. 18. 
Abb. 17. Dahlia variabilis „Amun Ra“, Knolle. Endodermzelle. Der CAsPARysche Streifen 
ist gebrochen und durch einen kurzen Bogen überbrückt. — Abb. 18. Dahlia variabilis „„Helvetia‘“, 
Endodermzellen. Der CaAspaARysche Streifen der Querwände mit unregelmäßigem Umriß; Brüche 
sämtlich überbrückt; die Hohlseite der Bogen weist nach innen. 


der Streifen ist sonst ein regelmäßiges, sehr feines Band (Zeichnung 17). 
Bei der kleinwiichsigen Sorte ‚Helvetia‘ hatte der Streifen einen un- 
regelmäßigen, zackigen Umriß mit kurzen, knorrigen Ausbuchtungen und 
unerwarteten Biegungen (Zeichnung 18). Die 

entstandenen Brüche sind sämtlich wieder a 


durch kurze oder längere (Zeichnung 19) Bögen a 

oder schollenartige Verbindungsstiicke geschlos- 

sen (Zeichnung 18). Bei Behandlung mit FeH- 

Lines Lösung werden die radial den Streifen 

durchziehenden, spaltenförmigen 

Brüche oder Risse deutlich sicht- 

bar. An einem günstig getroffenen A 8 
flachen Tangentialschnitt kann 

man eine große Anzahl von Endo-  ,,, 10. Abb. 20. 


dermzellen in der Aufsicht, also von 
der breitesten Seite her, sehen. Sie 
sind breit- bis schmal-rechteckig, 
höchstens 3 mal so lang wie tangen- 


Abb. 19. Wie 18, Schwanz der Knolle. 
Abb. 20. Wie 18, Mittelstück der Knolle, flacher 
Tangentialschnitt. Endodermzellen; gezeichnet 
ist nur der CASPARYsche Streifen in der Auf- 
sicht auf seine Kante. A—B Querwände, A—A, 
B-B Längswände. Querwände ohne Wellung. 


tial breit; die Querwände liegen 

durchlaufend bei einer ganzen Schar von Zellen auf gleicher Höhe (Zeich- 
nung 20 A—B). Die Gestalt der Zellen stimmt nahezu überein mit der 
der Parenchymzellen, die ein wenig größer und weniger schmal, also breit- 
rechteckig sind. Der Casparysche Streifen ist von der Kante zu sehen; er 
ist ein Gürtel, der die Zelle umschlingt, wie Zeichnung 21 verdeutlicht. 
An der oberen und unteren Querwand sind Brüche im Streifen darge- 
stellt. Ist er mit Elastin gefärbt, so tritt durch ihn die Gestalt der Zelle, 
d. h. die Lage ihrer Seiten- und Querwände scharf hervor. Gleichzeitig 
erkennt man auf das klarste die Wellung des Streifens, die in den Längs- 
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wänden sehr stark ist, in den Querwänden A—B aber völlig fehlt. Schaut 
man bei einem Radialschnitt senkrecht auf die Seitenwände, in der 
schematischen Zeichnung auf S also, so erkennt man, daß hier keine 
Dehnung durch Wachstumsvorgänge stattgefunden hat, denn der Strei- 
fen ist überall gleich breit und nirgends gebrochen. Die Wellung ist so 
stark, daß sie sich als Fältelung rechts und links ein wenig in die Zellu- 
losemembran fortsetzt. Betrachtet man im Tangentialschnitt den 
Streifen auf den Querwänden genauer, also seine Kantenansicht, A—B 
in Zeichnung 20, so sieht man keine gleichmäßig dicke Linie, sondern 
dickere und dünnere Stellen, die eine perlschnurartige Linie ergeben. 
Das sind die Brüche und Überbrückungen in der Kantenansicht; wegen 
ihrer Feinheit konnten sie allerdings in A—B nicht eingezeichnet werden. 
Das Wachstum der ganzen Knolle erfolgte demnach so, daß das Längen- 
wachstum sehr bald zum Stillstand kommt. Zellwände A—A und 
B—B verändern sich also nicht 
5 weiter, dagegen riicken sie beim 
Dickenwachstume seitlich aus- 


einander, wenn der Durchmesser 
der ungefahr zylindrischen Wur- 
W LL zel sich vergrößert. A—B muß 


aw RR sich also verlängern, es können 
Abb. 21. Schematische Darstellung einer Bnisrn- neue Wände parallel A—A und 
ae ERS ed re Le eyo im oo B—B eingeschaltet werden (Ra- 
Abb. 22. Coreopsis grandiflora, Wurzel, Endoderm- dialteilungen), der Streifen ver- 
zelle, Streifen mit unvollständiger Brückenbildung. mag der Streckung nicht immer 
zu folgen und zerbricht. Mit der Kürze der Zellen hängt es zusammen, daß 
man auf Querschnitten sehr häufig den Streifen in der Aufsicht von Zelle 
zu Zelle laufen sieht über eine lange Strecke hin, denn die Bodenflächen 
der durchschnittenen Zellen, also die Querwände, liegen gleich hoch 
(Zeichnung 18). In der lebenden Zelle sind die Bilder des Streifens die- 
selben wie im gefärbten Zustande. Wenn man dem ohne Wasserzusatz 
beobachteten lebenden Präparat Wasser zufügt, ändert sich durchaus 
nichts an Gestalt und Größe der Endodermzelle und an den Formen des 
Streifens, der an seinem Glanze mühelos zu erkennen ist. Die verschie- 
denen Dahliensorten zeigen im einzelnen manche Abweichungen von 
den eben geschilderten Formen des Streifens; jedenfalls sind Dahlia 
und die Elastinfärbung ausgezeichnet brauchbar zur Untersuchung des 
Casparyschen Streifens. 

Einzelne Brüche und Brücken finden sich bei Calendula, Centaurea, 
Coreopsis (Zeichnung 22), deren Endodermis primär bleibt. Bei Lam- 
psana (Endodermis zum Teil verkorkt, siehe unten) hat der Streifen einen 
unregelmäßigen Umriß; Brüche und Brücken kommen vor. Tagetes und 
Achillea haben sehr selten kurze, spaltenförmige Brüche; blasser sich mit 
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Elastin färbende Stellen lassen bei Tagetes Brüche vermuten, die durch 
gerade Füllstücke überbrückt sind. Cirsium und Onopordon hatten ver- 
einzelte Brüche. Lactuca Scariola hatte in einer 3 mm dicken Wurzel ver- 
einzelte, kleine, spaltenförmige Brüche; bei einer 23 mm starken Wurzel 
sind die Endodermzellen stark gestreckt und nur mit Mühe aufzufinden, 
da der Streifen durch Brüche in weit voneinander entfernte Stückchen 
zerlegt ist und sich sehr schwach färbt. Dasselbe gilt von Chrysanthemum 
segetum. — In anderen Familien konnte ich ebenfalls Brüche im Streifen 
finden. Delphinium nudicaule, bei der erst sehr spät verkorkte Endo- 
dermzellen erscheinen, dehnt währerd des Dickenwachstums die Primär- 
endodermis stark in tangentialer Richtung; schon bei 1 mm starken 
Wurzeln beginnen Brüche aufzutreten, später ist der sehr feine Streifen 
perlschnurartig zerbrochen und teilweise durch große Lücken zerlegt. 
Unter den Scrofulariaceen hatte Linaria (Endodermis zum Teil verkorkt) 
mitunter weite Lücken und Brückenbildung, ebenso Chelone und Pen- 
tastemon. Bei Chelone fehlen Brücken. 

Das Verschwinden des Casparyschen Streifens. Schon bei Chry- 
santhemum segetum und Lactuca Scariola färben sich die Bruchstücke des 
Streifens in älteren Wurzelstiicken sehr schwach mit Elastin; auch ist die 
Form der Endodermzellen durch Wachstum und Abrundung, siehe 
S. 677, der der Parenchymzellen schon zum Verwechseln ähnlich ge- 
worden. Bei Cichorium zerbricht der Streifen, die Bruchstücke ent- 
fernen sich voneinander im Verlaufe der tangentialen Dehnung, seine 
Färbung wird blasser ; Brückenbildung fehlt. Bei 6 mm Wurzeldicke sind 
nur noch verlorene Spuren des Streifens zu finden, und schließlich auch 
sie nicht mehr. So scheint der Streifen ganz aus den Zellen zu verschwin- 
den, und die Endodermis wird somit durch den Verlust des Streifens zu 
Parenchym. Sie verkorkt nicht. — Cynara hat in dünnen Seitenwurzeln 
einen geschlossenen Ring von Primärendodermzellen, zwischen denen je 
ein vierseitiger Harzgang liegt. Bei dieken Wurzeln sind die Harzgänge 
durch Folgeteilungen der Endodermzellen weit auseinander gerückt; die 
Folgezellen in den Zwischenräumen haben aber ganz selten einmal den 
Streifen (13 mm Wurzeldicke). So sind hier durch Folgeteilungen aus 
Endodermzellen Parenchymzellen hervorgegangen. Bei Scorzonera 
finden sich zahlreiche Brüche und Brückenbildungen im Streifen. Im 
Zusammenhange mit dem lebhaften Dickenwachstume ist die Endo- 
dermis zahlreiche radiale Teilungen eingegangen. Einige dieser Teil- 
wände haben jedoch den Streifen gar nicht (Zeichnung 12, zwischen 2 
und 3, 5 und 6) oder nur schattenhaft (zwischen 3 und 4, Zeichnung zu 
grob) entwickelt. Der innere der beiden Peridermringe, die in der pri- 
mären Rinde liegen, ist unmittelbar an der Endodermis entstanden 
(siehe S. 674). Später ist die Endodermis durch parenchymatische und 
Peridermgruppen unterbrochen, so daß auch hier Folgezellen der Endo- 
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dermis zu Parenchym werden. — Bei Chelone hatte eine 1 mm starke 
Wurzel eine zur Hälfte verkorkte Endodermis. Nur die primär geblie- 
benen Zellen teilen sich lebhaft radial und tangential weiter und lassen 
so die Endodermis dem Dickenwachstume folgen. Bei 8 mm Wurzel- 
dieke waren dann die verkorkten Endodermzellen weit auseinander ge- 
rückt und lagen verstreut und vereinzelt, hatten ihre Zahl also kaum ver- 
mehrt. Der Streifen war in den Primärzellen in weit voneinander ent- 
fernte Bruchstücke zerdehnt. Brückenbildung fehlte. Neu entstandene 
Radialwände der Endodermis besaßen schließlich den Streifen nicht, so 
daß auch hier die Endodermis durch Parenchym unterbrochen ist. 

Wurzeln, die nur eine Primärendodermis besitzen. Daß die Endo- 
dermis stets im Primärzustande bleibt, entspricht KROEMERs Typus I, 
der selten ist. Er gibt jedenfalls nur 13 Pflanzen an, darunter als einzige 
Dikotyle Trapa natans, und Trapa hat als Wasserpflanze an und für sich 
schon einen besonderen Bau (S. 105). Ich fand diesen Typus nur bei 
Kompositen: Bidens, Calendula, Cichorium, Cosmea, Scorzonera (ohne 
Harzgänge); Centaurea, Cirsium-Arten, Coreopsis, Cynara, Dahlia, 
Echinops, Gaillardia, Inula, Lappa, Onopordon, Serratula (mit Harz- 
gängen); Eupatorium (Sekretbehälter anderer Art). Eine Beziehung zur 
Systematik der Kompositen besteht nicht; die meisten der hier ge- 
nannten Arten gehören wohl zu den Tubulifloren (mit Harzgängen), 
Scorzonera jedoch zu den Ligulifloren, die Milchröhren führen ; anderer- 
seits gehören zu den Tubulifloren ebenso wie zu den Ligulifloren Arten 
mit unvollständig verkorkenden Endodermen. Unter den übrigen 
Dikotylen hatten eine Primärendodermis nur Impatiens in den Luft- 
wurzeln und Ranunculus Ficaria in den Wurzelknöllchen, also beide nicht 
in normalen Wurzeln. 

Sekundär- und Tertiärendodermis. Der Unterschied zwischen Sekun- 
där- und Tertiärzellen der Endodermis fiel für das untersuchte Material 
kaum ins Gewicht, da die tertiären Auflagerungen auf die Suberinlamelle 
äußerst fein waren. Stärkere Auflagerungen fanden sich nur bei den 
beiden Primula-Arten, Ranunculus acer, Trollius. Bei den Monokotylen 
liegt es angesichts der bei ihnen vorhandenen starken Tertiärschichten 
anders. Dagegen hoben sich dünnwandige verkorkte Endodermen und 
solehe mit Stützwänden als zwei Gruppen voneinander ab. 

Die verkorkten Endodermzellen gleichen ihrer Gestalt nach zunächst 
den Primärzellen, aus denen sie hervorgehen. Bei Salicornia runden sie 
sich ab. Suaeda (Zeichnung 2) zeigt sie fast geometrisch auf einen ganz 
regelmäßigen Querschnitt verteilt, in dem gezählt wurden: 22 Epiblem- 
zellen, 11 Zellen der Parenchymhypodermis, 11 Parenchymzellen, 
11 Endodermzellen, alle in radialer Reihe, von außen nach innen an 
Größe abnehmend, wie es dem jeweiligen Radius entspricht. — Die dünn- 
wandigen verkorkten Endodermzellen gehen keine weitere Zellteilungen 








Beiträge zur Kenntnis der primären Wurzelrinde. 685 


ein. Sie müssen durch Dehnung dem vorschreitenden Dickenwachstume 
folgen und strecken sich dabei um das Vielfache ihres anfänglichen 
Durchmessers, eine schmal rechteckige Form annehmend. Innen- und 
Außenwände kommen sogar zuletzt aufeinander zu liegen bei den 3 Li- 
num-Arten und bei Hieracium ; dabei mag die Zelle wohl schon absterben. 
Die Suberinlamelle wird bei der Dehnung sehr verdünnt (T'agetes), bei 
Digitalis so weit, daß sie nicht mehr sicher zu erkennen ist, bei Achillea, 
Chrysanthemum segetum, Delphinium nudicaule so weit, daß der Cas- 
PARYsche Streifen in der Aufsicht auf die Querwände deutlich unter ihr 
durchschimmert. — Um zu beurteilen, wie es sich mit der Streckung der 
Endodermzellen bei Monokotylen verhält, wurde Hemerocallis unter- 
sucht. Hier verdicken sich die Wurzeln hinter einem stielartigen An- 
fangsteile um das 3—5fache. Im Stiel und im verdickten Teile war der 
Durchmesser der Endodermis 1 und 31/, mm, die Zahl der Endoderm- 
zellen 134 und 177; es kommen also rechnungsgemäß auf gleiche Strecken 
2,68 und 1 Zellen, die Streckung der Zelle geschieht also auf das etwa 
21/,fache. Die unter dem Mikroskop gemessene Streckung beträgt 
gleichfalls das 21/,fache. Die Endodermzellen von Hemerocallis sind also 
einer erheblichen Dehnung fähig. Die Tertiärschichten sind in den ge- 
streckten Zellen entsprechend dünner geworden. — Bei Spiraea salicifolia 
findet eine erhebliche Größenzunahme der Endodermzellen derart statt, 
daß sie sich in den hier vorhandenen überlagernden ®-Zellenring hinein- 
wölben und ihn zerdrücken. Diese Art der Vergrößerung ist hier deshalb 
möglich, weil die Endodermzellen nicht langgestreckt, sondern isodia- 
metrisch sind. Auch nach dem Abwerfen der Rinde bleiben sie bestehen 
und bilden lange Zeit die Abschlußschicht der Wurzel. Ihre Suberin- 
lamellen haben sich stark verdünnt, denn die Sudanfärbung fällt sehr 
schwach aus. 

Die Suberinlamelle wird nach den bisherigen Erfahrungen stets all- 
seitig zugleich gebildet; bei Linum flavum und narbonense geschieht das 
jedoch zuerst allein auf den Innen- und Radialwänden, wie aus der 
Sudanfärbung zweifellos hervorgeht. Bei Linum grandiflorum färbt sich 
die Suberinlamelle der Innenwand ganz bedeutend stärker als die der 
Außenwand. Eine starke Dehnung durch das Dickenwachstum sieht 
man bei den verkorkten Endodermzellen von Acanthus, Aegopodium, 
Anthriscus, Aquilegia, Chelidonium, Digitalis, Leonurus, Mentha, Pa- 
paver, Salvia, Scrofularia, Symphytum, Teucrium. — Sehr haufig erfolgt 
zugleich mit der Dehnung eine Ausbildung der ,,tertiären Stützwände“ 
(Myrivs, S. 44); siehe Zeichnung 3, 6, 8. Die Stützwände fuBen auf der 
Innen- und Außenwand der Suberinlamelle mit festen, dreieckigen 
Zwickeln. Sie sollen ein Zusammenpressen der Endodermzelle unter dem 
Druck des wachsenden Zentralzylinders verhüten. In der Tat war 
schließlich ein Einknicken oder Zusammenstauchen dieser Stützwände 
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bei Digitalis und Anthriscus in älteren Zellen zu erkennen. Im Längs- 
schnitt beobachtet man in jeder dieser Stützwandzellen einen Zellkern; 
die Anordnung der Wände im Längsschnitt zeigt Zeichnung 23. Bei 
Pulmonaria, Pyrethrum, Sanicula, Taraxacum waren manche Stütz- 
wände verzweigt. Bei Plantago liegt anfangs über einer Endodermzelle 
eine Parenchymzelle. Beim Weiterwachsen eilt die Endodermzelle mit 
der Streckung voraus und wächst rechts und links unter ihrer Paren- 
chymzelle hervor, während im Parenchym ein großer Interzellularraum 
entsteht (Zeichnung 3). Stützwände sind sehr verbreitet; außer den ge- 
nannten Arten erwähne ich Aegopodium, Chelone, Hedera, Lupinus, 
Lycopus, Papaver orientale, Paeonia, Phlox, Campanula, Urtica, Rumex, 
Nigella, Lampsana, Sonchus. 

Auf die Entwicklung der Wurzelgewebe bei Taraxacum möchte ich 
etwas näher eingehen, um wenigstens ein Beispiel zusammenhängend 
zu behandeln. Außerdem läßt sich hier ein besonderer Vorgang gut be- 
obachten, nämlich ein Zerreißen der Suberinlamellen der Endodermis, 
das etwas Ähnliches darstellen dürfte, wie das Zerbrechen des CASPARY- 
schen Streifens. Fadendünne, vorjährige Wurzelzweige der Pfahlwurzel 
wiesen im Februar ein bereits kutisiertes Epiblem auf, das eine mäßige 
Zahl ebenfalls kutisierter Wurzelhaare trug. Die Hypodermis ist eine 
einheitliche, einschichtige Interkutis. Das Rindenparenchym besteht 
aus wenigen Schichten runder, regelmäßig angeordneter Zellen; die En- 
dodermis ist primär. In keinem der Gewebe waren Folgeteilungen ein- 
getreten; der Wurzeldurchmesser hatte sich nur durch die Vergrößerung 
seiner im Meristem angelegten Zellen vergrößert. In einem etwas älteren 
Wurzelstück waren die Parenchymzellen etwas tangetial gestreckt und 
hatten neue, radial gerichtete Wände eingeschaltet, meist so, daß sie in 
den inneren Schichten der in radialen Reihen übereinander gelagerten 
Parenchymzellen genau übereinander standen (Zeichnung 6). Die Inter- 
zellularen werden größer. Die Endodermis hatte in manchen Zellen 
ebenfalls radiale Teilwände gebildet, die den Casparyschen Streifen er- 
halten hatten. Einige Endodermzellen waren verkorkt, und diese Ver- 
korkung erfaßte bald alle Zellen der Endodermis. Unterdessen hatte das 
sekundäre Dickenwachstum im Zentralzylinder begonnen, das folgende 
Veränderungen mit sich brachte: Unter der Interkutis setzt eine geringe 
Peridermbildung ein; die Interzellularen des Parenchyms vergrößern 
sich stark und bringen die oben beschriebene Radspeichenform des 
Parenchyms hervor; die Endodermzellen erhalten eine, dann drei, dann 
10—15 tertiäre Stützwände und strecken sich tangential um das Viel- 
fache ihres anfänglichen Durchmessers. Nahm anfangs der Durchmesser 
des Zentralzylinders !/, oder */; des Wurzeldurchmessers ein, so war er 
bei 3 mm Wurzeldicke auf 1?/,, gestiegen, und in entsprechendem Maße 
hatten die Endodermzellen sich tangential strecken müssen. Es ent- 
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wickelt sich im Perizykel ein Periderm, das etwa drei Korklagen erzeugt; 
die primäre Rinde wird abgeworfen; bald darauf ist von der Endodermis 
nichts mehr zu finden. 5 mm, ja 10 mm dicke Wurzeln verstärken ihr 
Periderm nicht weiter, es wird vielleicht sogar schmäler durch Dehnung 
und Zerfallen der äußeren Peridermzellen. Wenn man die Endoderm- 
zellen bei 2—3 mm dicken Wurzeln im flachen Tangentialschnitt betrach- 
tet (Zeichnung 23), erkennt man, daß die Abkömmlinge einer ursprüng- 
lichen Endodermzelle in einer deutlich sich abhebenden Gruppe liegen. 
Die in der Längsrichtung verlaufenden, verkorkten Zellwände A—A, 
B—B sind unregelmäßig gebogen und geschlängelt; das rührt von der 
Wellung des Casparyschen Streifens her; man vergleiche die Zeichnung 
von Taraxacum (23) mit der von Dahlia (20), auf der der Casparysche 
Streifen in entsprechender Lage zu sehen ist. Daraus ist zu schließen, 
daß ein Längenwachstum 
nicht mehr stattgefun- 
den hat. Die Querwände 
A—B jedoch sind meist 
schnurgerade, also stark 
durch dietangentiale Deh- 
nung gespannt. Dadurch 
ist die Suberinlamelle in 
radial liegende, breitere 


Streifen zerrissen worden. Abb. 23. Taraxacum vulgare, flacher Tangentialschnitt; eine 

iq]. Gruppe von tertiären Endodermzellen, die durch Teilung einer 
Im flachen Tangential ursprünglichen Endodermzelle entstand. Längswände ge- 
schnitt sieht man meist schlängelt, Stützwände glatt, dünner. Die Querwände durch 


die äußerst zarte mittlere perlenschnurartig. Zwischen den Bruchstücken die mittlere 
Lamelle der Querwände; Lamelle. In den ARE: Be die Stützwände nicht 
die Suberinlamelle ist viel- 7 

fach ziemlich glatt durchgebrochen und bildet gewissermaBen eine ge- 
strichelte Linie. An den Längswänden ist sie völlig gleichmäßig gebaut. 
In der Aufsicht erkennt man bei Sudanfärbung, daß es sich um vier- 
oder rechteckige Bruchstücke handelt, die zwischen sich breite, radial 
gerichtete Spalten haben. Diese Spalten treten als hellere Felder her- 
vor. Um diese Aufsichtsbilder zu erhalten, müssen die Querschnitte 
klar, gut mit Sudan durchgefärbt und so fein sein, daß die über und 
die unter der Querwand liegende Zelle halb weggeschnitten ist. Außer- 
dem darf man die etwas heller glänzenden Fußpunkte der Stützwände 
nicht für die von der Suberinlamelle entblößten Zellwandstellen halten. 
Auch die tangentialen Innen- und Außenwände der Endodermzellen 
werden schließlich so gedehnt, daß die auflagernde Suberinlamelle sich 
unregelmäßig verdünnt und ein perlschnurartiges Aussehen gewinnt. 
Ein Zerreißen ist aber in der Aufsicht auf den tangentialen Flachschnitt 
nicht zu erkennen. Da in den suberinfreien Lücken der Querwände 


Planta Bd. 16. 45 
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nichts vom Casparyschen Streifen zu sehen ist, muß man annehmen, 
daß er ebenfalls zerbrochen ist. Nach dem Ausgeführten ist eine Endo- 
dermzelle also schließlich flach tafelförmig und wird durch das sekun- 
däre Dickenwachstum nach außen gedrängt. Gegen Zusammen- 
pressung ist sie durch die zahlreichen Stützwände gesichert, vermag 
aber in den schmalen, tangential gerichteten Querwänden der immer 
stärkeren Dehnung durch das Wurzelinnere nicht in allen Membranteilen 
zu folgen. Milchröhren finden sich in der primären Rinde nicht, sie liegen 
in der sekundären Rinde und erscheinen mit dem Beginne des sekundären 
Baues. — Ähnliche, aber bedeutend schmälere Risse in der Suberin- 
lamelle finden sich, wenn auch nicht so häufig, an gleicher Stelle bei 
Leonurus. 

Der Übergang in den Sekundär- und Tertiärzustand. Bei den meisten 
der untersuchten Wurzeln trat die Verkorkung der Endodermzellen sehr 
bald ein, und wiederum nach recht kurzer Lebensdauer waren Rinde und 
Endodermis abgeworfen, vor allem bei feinen Wurzeln, so daß man sagen 
kann, daß sie nur in einer recht beschränkten Spitzenzone mit der pri- 
mären Rinde arbeiten. Dem gegenüber stand eine Reihe von Arten, bei 
denen eine Verkorkung der Endodermzellen spät und nur in einem Teile 
der Zellen eintritt. Der ,,SchluB“ der Endodermis zu einem lückenlosen 
Ringe verkorkter Zellen wird überhaupt nicht erreicht. KROEMER findet 
dieses Verhalten, nach ihm Typus II, überhaupt nur bei einzelnen Diko- 
tylen mit geringem Dickenwachstume. Die verkorkten Endodermzellen 
erscheinen nach ihm bei Monokotylen zuerst vor den Siebteilen; die Ver- 
korkung breitet sich nach rechts und links aus; die ältesten verkorkten 
Zellen gehen wiederum zuerst in den Tertiärzustand über. Er vermutet 
übrigens, daß alle Pflanzen, deren Endodermis später an eine abge- 
storbene Rinde oder den Erdboden grenzt, den Tertiärzustand voll aus- 
bilden werden, sich also zu seinem Typus IV weiter entwickeln werden. 
So aber lag die Sache bei den nachstehend aufgeführten Arten nicht. 
Sie erreichen den voll ausgebildeten Tertiärzustand nicht, wie mein 
Material an möglichst alten Wurzelstücken ergab; auch zeigte die Ver- 
teilung der verkorkten Zellen keine Beziehung zum Siebteil ; dazu kommt, 
daß bei den Dikotylen der Wechsel von Sieb- und Tracheenteil wegfällt, 
wenn das Dickenwachstum eintritt. Die verkorkten Zellen liegen wahllos 
zerstreut in der Endodermis als einzelne Zellen oder kleinere Zellgruppen 
(Zeichnung 24). Unter den Ranunculaceen — KROEMER nennt Helle- 
borus — ist es so bei Aconitum (3 mm Wurzeldicke); Trollius hat in den 
stärksten Wurzeln, die 2 mm Dicke nicht überschreiten, einzelne ver- 
korkte Endodermzellen, manche darunter im Tertiärzustande. Del- 
phinium hybridum hat bei 40 cm Spitzenabstand (3 mm Dicke) nur 
Primärzellen, erst bei noch stärkeren Wurzeln einzelne bis zum Tertiär- 
zustande entwickelte Endodermzellen. Delphinium nudicaule hatte bei 
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6 mm Wurzeldurchmesser nur Primärzellen; der Casparysche Streifen 
hatte weite Brüche, die Endodermis war überhaupt durch den Druck des 
Dickenwachstums stellenweise zusammengedrückt und ebenso das 
Rindenparenchym. Bei 7 mm Wurzeldicke war jedoch die Endodermis 
bis auf wenige Zellen verkorkt; das bedeutet also, daß hier, schon in der 
Nähe des Wurzelhalses, die Wurzel damals in jungem Zustande ver- 
korkte Zellen angelegt hat, daß sie später weniger, zuletzt gar keine ver- 
korken ließ. Daß die Suberinlamellen des Wurzelhalses sehr früh ent- 
standen waren, geht schon daraus hervor, daß sie so stark verdünnt 
waren durch tangentiale Dehnung, daß der Casparysche Streifen unter 
ihnen deutlich durchschimmert, ein Verhalten, das bisher noch nicht be- 
obachtet wurde (siehe S. 685). 

Unter den Scrofulariaceen hat Linaria bei 4 mm Durchmesser ein- 
zelne, verkorkte Endodermzellen; der zentrale Holzkörper war hier 
schon auf 1?/, mm Dicke angewachsen. Die primären Zellen hatten sich 
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Abb. 24. Chelone barbata, Wurzelendodermis. Nachträgliche Teilungen der Primärendod lien. 
Verstreute Lage der verkorkten Endodermzellen (K). Kambi und sekundäre Rinde nicht ein- 
gezeichnet, nur die äußersten Tracheen des zentralen Holzkörpers. 








vielfach weiter geteilt; der Streifen hatte Brüche. Dasselbe gilt von 
Pentastemon (3 mm Dicke). Bei beiden Pflanzen war mitunter an der 
Stelle, wo eine Seitenwurzel abzweigte, ein dichterer Mantel von ver- 
korkten Endodermzellen vorhanden, der die Verzweigungs- und Durch- 
bruchstelle abriegelte. Bei Chelone bestand bei 1 mm Dicke die Hälfte der 
Endodermzellen aus verkorkten Zellen (Zeichnung 24); ist die Wurzel 
8 mm, der zentrale Holzkörper 6 mm dick, so ist der Anteil an verkorkten 
Zellen nicht größer geworden; da die primären sich aber durch vielfache 
Teilungen vermehrt hatten, lagen die verkorkten weit auseinander. Der 
Casparysche Streifen war durch weite Brüche zerlegt, manche Folge- 
zellen hatten keine Streifen mehr angelegt, wie oben berichtet; die Endo- 
dermis ist also nicht mehr vollständig. Bei Lysimachia ist die Endo- 
dermis zur Hälfte verkorkt, ebensowohl bei feinen, !/, mm starken 
Wurzeln mit 12 Endodermzellen wie in 1 mm starken mit 50 Endoderm- 
zellen oder in den stärksten, 2 mm dicken Wurzeln. Auch bei Primula 
hybrida ist die Endodermis in den stärksten Wurzeln (3 mm) nur zum 
Teile verkorkt. Bei Physostegia treten verkorkte Zellen erst sehr spät und 
ganz vereinzelt in den ältesten Wurzelstücken auf. Sie befinden sich 
45* 
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ebenso den Sieb- wie den Tracheenteilen gegenüber wie in jeder Zwischen- 
lage. Bei Leonurus bleiben nur einzelne Zellen unverkorkt; diese Zellen 
aber teilen sich weiter, verkorken aber auch schließlich in den stärksten 
Wurzelteilen (3 mm). Leonurus gehört somit nur soweit hierher, als es 
sich um Radialteilungen der Primärzellen handelt. Unter den Kompo- 
siten hat Achillea bei 4 mm Dicke eine erst zur Hälfte verkorkte Endo- 
dermis; bei Aster tripolium ist in den stärksten Wurzeln noch eine ganze 
Anzahl von Primärzellen vorhanden. Bei den 2 Chrysanthemum sind 
vereinzelte, bei Lactuca Scariola sehr wenige, bei Tagetes ein größerer 
Teil, bei Tragopogon ein kleiner Teil verkorkter Endodermzellen zu 
finden. Lampsana wiederum hat in der Endodermis des breit kegel- 
förmigen oberen Teiles der Hauptwurzel (5 mm) sehr selten verkorkte 
Zellen; der Casparysche Streifen hat Brüche. Später entstandene 
Seitenwurzeln (1 mm) haben eine etwa zur Hälfte verkorkte Endodermis 
mit Stützwänden. 

Das Perizykelperiderm als Abschlußschicht der Wurzel beendet nor- 
malerweise bei den Dikotylen die Tätigkeit der primären Rinde. Die 
Höhe seiner Entwicklung ist verschieden und hängt ab von dem mehr 
oder minder starken Dickenwachstume und von der Pflanzenart. Es 
entsteht so, daß das Perizykel zu einem Phellogen wird, das in der 
äußersten Zelle sogleich mit der Verkorkung beginnt. In vielen Fällen 
setzt die Peridermbildung so frühzeitig ein, daß die Wurzel nur ganz 
kurze Zeit mit einer primären Rinde arbeitet, so bei den Kakteen, 
Anthriscus, Aquilegia und anderen. Bei Urtica war sie in 1/,, mm dicken, 
bei Daucus in 1/,, mm dicken Wurzeln, bei Taxus in wenigen Millimetern 
Spitzenabstand eingetreten. Sie ist verschieden kräftig; gering und nur 
in einzelnen Zellgruppen war sie bei Chelidonium, Leonurus, Sonchus, die 
in feuchtem Boden wurzeln, stark und mit 6 Lagen eng geschlossen bei 
Kakteen und anderen, die in trockenem Boden wurzeln. Die Anzahl der 
verkorkten Peridermschichten war im allgemeinen nicht bedeutend, 
meist waren es 2 oder 3. Da ich die Entwicklung der Holzgewächse nur 
bis zum Verluste der primären Rinde verfolgt habe, bleibt hier über die 
Wiederholung der Peridermbildung aus dem Zentralzylinder und über 
die Bildung von Borke (Salvia) kaum zu berichten. Die Angabe von 
Myrıvs (S. 19): „In der Wurzel entsteht das Periderm aus dem Peri- 
kambium“, ist übrigens in Bezug auf das Periderm unter der Interkutis 
zu ergänzen. 

Die Endodermis als Abschlußschicht ist in allen hier untersuchten 
Fällen bei Dikotylen nur vorübergehend vorhanden. Ich möchte nicht 
einmal behaupten, daß sie als Abschlußschicht auch wirklich tätig ist, da 
sie fast stets Spuren des Zerfalls erkennen ließ, wenn sie an die äußere 
Grenze der Wurzel rückte (Sedum reflexum u. a.). Wahrscheinlich blieb 
sie überhaupt nur deshalb kenntlich, weil sie hier als verkorkte Zellen- 
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schicht der Zerstörung gelegentlich etwas länger als das Parenchym 
Widerstand leisten konnte (Anthriscus, Aquilegia, Rumex, Spiraea 
Aruncus). Nur bei Spiraea salicifolia bleiben ihre blasenförmig sich vor- 
wölbenden Zellen lange gut erhalten und bilden die Abschlußschicht, bis 
sie endlich durch Periderm ersetzt werden. Bei Chelidonium bildet sich 
ein wenig regelmäßiges Periderm aus dem Perizykel; die Endodermis ist 
bei 5 mm dicken Wurzeln als äußerste Lage auf dem Periderm noch 
sicher zu erkennen, ist aber wohl schon abgestorben. Bei Papaver somni- 
ferum bleibt in feinen Wurzeln die Endodermis nach dem Abwerfen der 
Rinde stehen; sie ist verkorkt und hat Stützwände. Dann verkorkt das 
Perizykel bei der Peridermbildung, aber selbst bei 10 mm Wurzeldicke 
ist die Abschlußschicht sehr dünn und besteht teilweise noch aus ein- 
zelnen Endodermzellen, die noch nicht von Periderm unterlagert sind. 
Bei Sedum reflexum bildet die Endodermis ebenfalls sehr lange die einzige 
Abschlußschicht, obwohl der Zentralzylinder sich stark verdickt. Sie 
zerfällt zuletzt, und ihre stehengebliebene Innenwand ist streckenweise 
der einzige Abschluß der Wurzel, die an solchen Stellen noch nicht ein- 
mal den Beginn einer Peridermbildung zeigt. Erst in den ältesten 
Wurzelstücken tritt langsam die Peridermbildung ein. — Wundperi- 
derme, auf die ich hier nicht eingehe, treten bekanntlich an jeder be- 
liebigen Stelle der Wurzel auf. Ich fand sie recht häufig; sie haben aber 
mit den normalen Abschlußschichten nichts zu tun. — Bei Pflanzen, die 
ein Polyderm entwickeln (Geum), bildet dieses die einzige Abschluß- 
schicht. Periderme bilden sie nicht aus (Myzrvus). Der Meinung von 
Myzius, es habe die Endodermis nicht selten Epidermis oder Interkutis 
zu vertreten, wenn die Außenrinde zugrunde geht, kann ich mich, was 
meine Befunde an Wurzeln betrifft, nicht anschließen. 

Parenchym als Abschlußschicht ist selten zu beobachten. Bei Lam- 
psana fand ich, daß nach dem Abstoßen der Interkutis und einiger Paren- 
chymlagen unter ihr, die übrigen Parenchymlagen erhalten blieben und 
die Abschlußschicht bildeten. Sonst waren die auf diese Weise stehen- 
bleibenden Parenchymzellen kutisiert (Cirsium lanceolatum, bei C. bul- 
bosum dabei borkenartig) und durch peridermatische (Wundperiderm ?) 
Bildungen verstärkt (Chrysanthemum segetum), oder die Parenchym- 
zellen waren metadermisiert (Delphinium nudicaule, Pyrethrum). Ganz 
ohne Abschlußschicht blieb Lactuca sativa, bei der zerfallenes Parenchym 
die Wurzel bedeckte ; die Endodermis war nicht mehr zu finden. 

Das Interkutisperiderm als Abschlußschicht. Die Interkutis ist eine 
Zellschicht, bei der nach dem Eintritt der Verkorkung Zellteilungen nicht 
mehr geschehen. Sie ist zwar einer Größenzunahme ihrer Zellen, nicht 
aber einer wesentlichen tangentialen Dehnung fähig und zerreißt, wenn 
die Wurzel sich über ein bestimmtes Maß verdickt. Sie wird dann durch 
ein Periderm, das Interkutisperiderm genannt werden mag, ersetzt. 
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Voraussetzung dabei ist allerdings, daß das Rindenparenchym durch 
Größenzunahme oder Teilungen an dem Diekenwachstume der Wurzel 
teilnimmt. Wir finden das Interkutisperiderm, wenn es dauernd die Ab- 
schlußschicht bildet, bei solchen Pflanzen, die eine Primärendodermis 
oder eine zum Teil verkorkte Endodermis beibehalten. So ist es bei 
Chelone und Pentastemon, bei denen es bis zu den größten Wurzeldicken 
(8 mm, 3 mm) bestehen bleibt, und bei einer Reihe von Kompositen, die 
oft bis zu bedeutenden Dickenzunahmen gelangen (Achillea, Bidens, 
Coreopsis, Cosmea ; Cynara 13 mm Dicke, Dahlia 50 mm Dicke, Echinops 
7 mm Dicke, Gaillardia 8 mm Dicke). Bei Cichorium rückt das Periderm 
in die Tiefe bis zur Endodermis, bei Centaurea und Scorzonera (2 Peri- 
dermringe) bis über die Endodermis. Aster tripolium, Chrysanthemum 
maximum, Cirsium arvense, Eupatorium haben erst Anfänge von Peri- 
dermbildung, werfen aber die Interkutis noch nicht ab. Dadurch nähern 
sie sich der folgenden Gruppe. 

Die Interkutis bildet die Abschlußschicht. Die Interkutis, in einigen 
Fällen vielleicht sogar das Epiblem, bilden bei sich verdickenden Wurzeln 
die Abschlußschicht, wenn wie in der vorigen Gruppe das Rindenparen- 
chym dem Dickenwachstume irgendwie folgen kann. Eine Periderm- 
bildung fehlt dann vollständig. Es handelt sich hier um Wurzeln, die 
meist ein stark entwickeltes Parenchym haben, das oft die Hälfte des 
Durchmessers einnimmt (Delphinium hybridum, Lycopus, Mentha, 
Pulmonaria [5 mm Dicke], Scrofularia). Acanthus, Aconitum (4 mm), 
Trollius sind, wie erwähnt, metadermisiert. Bei Phlox, Physostegia, 
Primula (3 mm) war die ursprüngliche Form der Parenchymzellen nicht 
geändert; bei Sanicula waren sie auf das Doppelte, bei Calendula (8 mm) 
waren sie stark gestreckt und hatten sich dabei radial geteilt (Zeich- 
nung 7). Die hierher zu rechnenden Wurzeln sind meist kurzlebig und 
ohne starkes Dickenwachstum. Ranunculus Ficaria siehe unten. 

Die primäre Rinde und das Dickenwachstum. Calendula ist wohl das 
auffallendste Beispiel dafür, wieweit die Gewebe der primären Rinde dem 
Dickenwachstume folgen können, ohne abgestoßen zu werden. In der 
primären Rinde ist die Größenzunahme des Durchmessers der Zellen um 
das Doppelte (Interkutis von Chrysanthemum maximum, Interkutis und 
Parenchym von Cirsium lanceolatum und bulbosum (Zeichnung 4, 5), 
Endodermis von Hemerocallis) und mehr etwas ganz Gewöhnliches. Ist 
aber der Durchmesser der Zellen verdoppelt, so ist, geometrisch gesehen, 
auch der Durchmesser des Zentralzylinders doppelt so groß; dessen 
Zellen aber, z. B. die Tracheen, verdoppeln nicht ihren Durchmesser, 
und somit ist Raum geschaffen für ein Kambium und neue leitende 
Zellen in ihm. So bleibt bei Phlox die primäre Rinde bei einer Dicken- 
zunahme auf 2 mm ohne Formänderung erhalten, und im Inneren ist ein 
starker, zentraler Holzkörper entstanden. Kommen zu dieser Größen- 
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zunahme der Zellen noch eine tangentiale Dehnung sowie Zellteilungen 
in der Rinde innerhalb des Gewebeverbandes hinzu, so versteht man, daß 
die primäre Rinde, also besonders Parenchym und Endodermis, sich in so 
umfangreichen Wurzeln wiederfinden lassen, wie sie uns bei den ge- 
nannten Arten entgegentreten ; erreicht doch Dahlia 50 mm Durchmesser 
und mehr. 

Anhang. Die Luftwurzeln von Impatiens und Zea Mays. Im Laufe 
des Sommers treten aus den untersten Stengelknoten von Impatiens 
Roylei mehr oder weniger nach unten sich wendende, einige Zentimeter 
lange Luftwurzeln oder Stützwurzeln hervor. Sie sind bis bleistiftdick, 
starr, glanzlos und lebhaft dunkelrot wie der Stengel, wenn er im Lichte 
gewachsen ist. Die Wurzelspitze ist halbkugelig. Die untersten Luft- 
wurzeln treiben, wenn sie den Erdboden berühren, zahlreiche, feine Erd- 
wurzeln ; die oberen verändern sich bis zum Absterben der Pflanze nicht 
weiter. Werden sie jedoch mit Erde bedeckt, also feucht und dunkel ge- 
halten, bringen auch sie Erdwurzeln hervor. Wenn die Pflanze mit dem 
unteren Teile in Wasser gestellt wird, verfaulen die Luftwurzeln, ohne 
Erdwurzeln zu bilden. Das ist verständlich, da Regenwetter die Luft- 
wurzeln ebenfalls längere Zeit naß hält, ein dann folgendes trockenes 
Wetter aber entstehende Erdwurzeln abtöten müßte. Die Ursache des 
Absterbens in Wasser ist wohl im Luftmangel zu suchen. Wie aus 
GOEBEL u. SANDT (S. 39) zu ersehen ist, verhalten sich die Luftwurzeln 
von Vitis pterophora und anderen Tropenpflanzen ebenso, wenn sie in 
Wasser tauchen. Die Luftwurzeln von Impatiens entstehen endogen. 
Solange sie in der Achsenrinde stecken, haben sie eine wohl ausgebildete 
Wurzelhaube und ein normales Epiblem. Eines Schutzes gegen Wasser- 
verlust bedarf die Wurzel nicht, solange sie von der wasserreichen Achsen- 
rinde umhüllt ist. Das Epiblem der frei in der Luft endigenden Luft- 
wurzeln bildet keine Wurzelhaare; seine Zellen sind zusammengefallen. 
Unter ihm liegt eine einschichtige, kutisierte Hypodermis. Kutisiert 
sind die Außenwände und 2/, der Radialwände, und zwar recht stark, 
doch ist eine Suberinlamelle nicht vorhanden. Der Vegetationspunkt 
ist bräunlich verfärbt. Er ist von einer kutisierten Zellenhülle umgeben, 
die sich durch das meristematische Gewebe hindurchzieht und den 
größten Teil der abgestorbenen Wurzelhaube nach außen hin abtrennt, 
und die sich basiswärts an die ebenfalls kutisierten Epiblemzellen und die 
Hypodermis ansetzt. Es handelt sich also um eine Metakutis (MUELLER, 
Zeichnung 1 und 2; PLAUT, S. 144). Die Leistung dieser in der Luft be- 
findlichen Metakutis ist wohl die gleiche wie die von Erdwurzeln. Es 
wird sich um die Verhinderung einer Wasserabgabe an das Medium — 
hier trockene Luft — handeln. Man kann auch nach ARTHUR MEYER 
(siehe bei MUELLER, S. 11) annehmen, das in das Außenmedium, hier 
Tau oder Regen, keine gelösten Stoffe austreten sollen. — Die Erd- 
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wurzeln von Impatiens entstehen endogen aus den Luftwurzeln, und 
zwar nicht aus deren Vegetationspunkten, sondern in größerer Zahl als 
Seitenwurzeln aus dem unteren Teile der Luftwurzeln. Das Epiblem 
entwickelt Wurzelhaare, die Endodermis verkorkt einige Zentimeter 
hinter der Wurzelspitze. 

Zum Vergleich untersuchte ich die Luftwurzeln von Zea Mays. Das 
Epiblem ist zerfallen, ohne Wurzelhaare ; die Interkutis ist einschichtig, 
die Endodermis in geringem Spitzenabstande im Tertiärzustande. Über 
den ganzen Vegetationspunkt zieht sich eine Hülle kutisierter Zellen, die 
nach rückwärts sich an die schon verkorkten Interkutiszellen anschließen, 
die ihrerseits sich mit der Endodermis berühren. Die Endodermis be- 
findet sich dort im Sekundärzustande; die Wurzelhaube reicht noch über 
diese Stelle hinweg. Man hat also auch hier eine metakutisierte Luft- 
wurzel vor sich. — Die Wurzelknöllchen von Ranunculus Ficaria sind 
durch eine einschichtige Kurzzelleninterkutis abgeschlossen; Epiblem 
und Wurzelhaare sind zerstört, eine Wurzelhaube fehlt. Auch hier setzt 
sich an der Knöllchenspitze die Interkutis in eine Reihe kutisierter Zellen 
fort, die die Spitze, d. h. den Vegetationspunkt überziehen. Im Inneren 
des Knöllchens findet sich ein mächtiges Rindenparenchym; das dünne 
Leitbündel ist von einer Primärendodermis umgeben. Ein sekundäres 
Dickenwachstum ist nicht vorhanden. Das Wurzelknöllchen ist also 
eine metakutisierte Speicherwurzel. 

Die Wurzeltypen der Dikotylen. KROEMER unterschied eine Reihe 
von Wurzeltypen nach den verschiedenen Formen und Ausbildungs- 
stufen von Epiblem, Hypodermis und Endodermis (KROEMER, 8. 120). 
Er stellte so 11 Typen auf. Die von ihm hauptsächlich untersuchten 
Monokotylen haben kein Periderm, und damit fällt ein charakteristisches 
Merkmal aus, das bei den Dikotylen selten fehlt und bei den von mir 
geprüften Arten berücksichtigt werden muß. Dabei ergibt sich eine der- 
artige Fülle von Formen, daß es schwer ist, sie übersichtlich zu ordnen. 
Beziehungen zur Systematik, Physiologie und Ökologie lassen sich, wovon 
man sich sofort überzeugt, nicht herauslesen ; höchstens läßt sich sagen, 
daß bei den Kompositen die Vielgestaltigkeit am größten ist. Ich muß 
trotzdem eine Reihe von Wurzeltypen zusammenstellen. Einmal sollen 
wenigstens die am häufigsten vorkommenden Wurzeltypen zusammen- 
gestellt werden. Zum anderen sind die Eigentümlichkeiten der Arten 
bei der Behandlung der einzelnen Gewebe so verstreut genannt, daß das 
Gesamtbild der einzelnen Art verloren ging. Es mußte so verfahren wer- 
den, um Wiederholungen zu vermeiden. So sollen jetzt Vorkommen und 
Entwicklung der Gewebe gruppenweise zusammengestellt werden, um 
das Verstreute zu vereinigen. Einzelne Pflanzen, bei denen mein Material 
in dem einen oder anderen Punkte lückenhaft war, sind nicht mit auf- 
gezählt. Für die Gruppierung der Wurzeln nach Bau und Leistung der 
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hier behandelten Entwicklungszustände müßte das wichtigste Gewebe 
bestimmend sein. Es ist unten ausgeführt, daß das Epiblem und das 
Parenchym der primären Rinde an Wichtigkeit voranstehen, während 
Hypodermis und Endodermis nur als begrenzende Gewebe zu bewerten 
sind; vom Zentralzylinder sei in diesem Zusammenhange abgesehen. 
Epiblem und Parenchym sind aber sehr gleichförmig gebaut, so daß man 
doch wieder auf die Scheidengewebe zurückkommen muß, um Merkmale 
für eine Gruppierung zu gewinnen. Beschränkt man sich also auf die nie 
fehlende Endodermis als charakteristisches Gewebe, so ergeben sich 
folgende Haupttypen in ihrem Ban: 

1. Die Endodermis bleibt dauernd primär (KROEMER, Endodermtyp I, 
S. 103). 

2. Die Endodermis bleibt teilweise dauernd primär, teilweise ver- 
korkt sie (Kr., Endodermtyp II und III). 

3. Die Endodermis verkorkt vollständig (Kr., Endodermtyp IV 
und V). 

4. Die Endodermis erneuert sich periodisch. Polydermbildung 
(Myuivs). 

Hierzu wäre folgendes zu bemerken. Bei 1. handelt es sich nicht ein- 
fach um die Endodermis im Primärzustande, sondern um eine Endo- 
dermis mit Folgeteilungen, die in gewisser Weise meristematisch bleibt 
und eine erweiterungsfähige Scheide des Zentralzylinders darstellt, die 
sich dem Dickenwachstume anpassen kann. Diese Endodermis enthält, 
je älter sie ist, eine um so größere Zellenzahl, die das Vielfache jener Zahl 
erreichen kann, die seinerzeit im Vegetationspunkte vorhanden war. 
Diese Endodermis umfaßt Zellen verschiedenen Alters, aber gleicher 
Entwicklungsstufe. Die Endodermzellen dieses Haupttypus gehen unter 
Umständen in eine andere Zellenart, in Parenchym über. Nur Kompo- 
siten haben diesen Typus. 

Beim 2. Haupttypus haben wir ähnliche Verhältnisse wie beim ersten. 
Nicht immer bemerkt man Folgeteilungen der Primärzellen ; der Teil der 
Endodermzellen, der ohne Stützwände verkorkt ist, scheidet aus der 
Zahl der teilungsfähigen Zellen aus. Dieser Typus nimmt eine Art 
Mittelstellung zwischen dem 1. und 3. Haupttypus ein; er findet sich 
außer bei Kompositen bei sehr wenigen Familien, siehe S. 696, Gruppe 4, 
5, 6, 10, 12, 19. 

Bei dem 3. Haupttypus hat die Endodermis eine festgelegte Zellen- 
zahl. In jedem Querschnitt hat man ein Dokument für das, was der 
Vegetationspunkt seinerzeit an Endodermzellen entstehen ließ: alle 
Zellen sind gleich alt, alle können zuletzt denselben Zustand erreichen, 
den der Verkorkung, jede Zelle zeigt ihre Entwicklungsstufe eindeutig 
an. An der Wurzelbasis hat der Vegetationspunkt die größte Zahl von 
Endodermzellen entstehen lassen; je mehr Seitenwurzeln abgegeben 
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werden, desto geringer wird die Zahl der Endodermzellen, die er bildet. 
Das geht aus Krozmers Tabellen hervor. Ebenso nimmt nach v. ALTEN 
(S. 188) die Zahl der Xylemanfänge mit zunehmender Verzweigung ab. 
Diese starre Endodermis ist für ein Dickenwachstum nicht geeignet, sie 
geht dabei zugrunde und wird durch andere Gewebe ersetzt. Dieser 
Typus ist bei weitem am häufigsten. Bildet diese Endodermisform je- 
doch Stützwände aus, so erhält sie eine nicht unbeträchtliche Möglich- 
keit eines nachträglichen Wachstums und einer Anpassung an das Dicken- 
wachstum. Damit nähert sie sich in gewisser Weise dem 1. Haupttypus 
mit seinen Folgeteilungen. 

Der 4. Haupttypus zeigt wieder einen ganz anderen Weg, dem Dicken- 
wachstume sich anzupassen, nämlich die periodische, vollständige Er- 
neuerung der Endodermis aus dem Inneren des Zentralzylinders. Hierzu 
sei nur auf die Monographie von MyLivs verwiesen. 

Berücksichtigt man für eine Gruppierung der verschiedenen Wur- 
zeln nicht die Endodermis allein, wie eben durchgeführt, sondern auch 
die weiteren Gewebe und Entwicklungsstufen, so kommt man zu folgen- 
den 21 Gruppen. Unter „Rinde“ ist zu verstehen: primäre Rinde ein- 
schließlich Endodermis; unter ,,Interkutisperiderm“, ,,Perizykelperi- 
derm‘“: das unter der Interkutis und das aus dem Perizykel entstandene 
Periderm; unter ,,Endodermis zum Teil verkorkt‘‘: Haupttypus 2 der 
Endodermis. 


1. Interkutis, Endodermis ganz verkorkt, Perizykelperiderm, Rinde abge- 
worfen. Aquilegia, Chelidonium, Hedera, Ilex, Linum grandiflorum, Paeonia, Plan- 
tago, Platycodon, Campanula, Salvia, Taxus, Sonchus. 

2. Interkutis, Interkutisperiderm, Endodermis verkorkt, Perizykelperiderm, 
Rinde abgeworfen. Linum flavum und narbonense, Teucrium, Taraxacum, Hiera- 
cium (Rinde bleibt noch), Leonurus (äußere Rindenhälfte abgeworfen). 

3. Interkutis, Interkutisperiderm, Endodermis verkorkt, Rinde abgeworfen, 
kein Perizykelperiderm: Lactuca sativa. 

4. Interkutis, Interkutisperiderm (2 Ringe), Endodermis zum Teil verkorkt, 
Periderm aus der sekundären Rinde, Rinde abgeworfen: Lactuca Scariola. 

5. Interkutis, Interkutisperiderm, Endodermis zum Teil verkorkt, äußere 
Rindenhälfte abgeworfen: Achillea, Pyrethrum. 

6. Interkutis, Interkutisperiderm, Endodermis zum Teil verkorkt, Interkutis 
abgeworfen, kein Perizykelperiderm: Chelone, Pentastemon, Linaria, Chrysan- 
themum maximum (Interkutis bleibt) und segetum (Borke), Tagetes. 

7. Interkutis, Interkutisperiderm, Primärendodermis, Interkutis abgewor- 
fen: Bidens, Cichorium, Cirsium arvense, Coreopsis, Cosmea, Cynara, Dahlia, 
Echinops, Eupatorium (Interkutis bleibt), Gaillardia, Scorzonera. 

8. Interkutis, Interkutisperiderm, Primärendodermis, Rinde bis an und in 
die Endodermis abgeworfen: Centaurea, Onopordon. 

9. Interkutis, Endodermis primär, äußere Hälfte der Rinde abgeworfen, 
Rest wird zu Metadermborke: Lappa. 

10. Interkutis, Endodermis zum Teil verkorkt, äußere Hälfte der Rinde abge- 
worfen: Lampsana. 
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11. Interkutis, Endodermis verkorkt, kein Periderm, Rinde bleibt: Lycopus, 
Mentha, Phlox, Scrofularia, Sanicula. 

12. Interkutis, Endodermis zum Teil verkorkt, kein Periderm, Rinde bleibt: 
Acanthus, Lysimachia, Physostegia, Primula, Trollius, 2 Aster. 

13. Interkutis, Endodermis primär, äußere Hälfte der Rinde abgeworfen: 
Cirsium lanceolatum. 

14. Interkutis, Endodermis primär, Rinde bleibt, kein Periderm: Calendula. 

15. Parenchymhypodermis, Endodermis verkorkt, Perizykelperiderm, Rinde 
abgeworfen: Aegopodium, Anthriscus, Araucaria, Thuja, Digitalis, Salicornia, 





Sedum album und speci ‚ Suaeda, Urtica, Geranium (æ-Zellenhypodermis). 
16. Parenchymhypodermis, Endodermis primär, äußere Hälfte der Rinde 
abgeworfen: Cirsium bulbosum. . 


17. Hypodermis fehlt, Endodermis verkorkt, Perizykelperiderm, Rinde abge- 
worfen: Althaea, Atriplex, Carpinus, alle Kakteen, Lavatera, Lupinus, 2 Papaver, 
2 Rumex, Sedum reflecum, Spergularia, 2 Spiraea, Symphytum, Torilis. 

18. Hypodermis fehlt, Endodermis verkorkt, Rinde bleibt, kein Periderm: 
Pulmonaria, Cardamine. 

19. Hypodermis fehlt, Endodermis zum Teil verkorkt, Rinde bleibt, kein 
Periderm: Aconitum, Delphinium hybridum. 

20. Hypodermis fehlt, Endodermis zum Teil verkorkt, Rinde zerfällt bis an 
die Endodermis, kein Periderm: Delphinium nudicaule. 

21. Polyderm. 


Man findet die Metadermisierung nicht mit eingetragen, die Anord- 
nung würde sonst noch verwickelter; auch ist die Metadermisierung oft 
nicht deutlich. Ob von einer Parenchymhypodermis oder vom Fehlen 
der Hypodermis gesprochen werden darf, ist mitunter zweifelhaft, wenn 
durch die Größe der Zellen allein beide unterschieden werden sollen. Die 
äußeren Parenchymschichten sind ja an und für sich schon großzelliger 
als die inneren. Auch die Kutisierung ist mitunter nicht als Merkmal für 
die Hypodermis verwertbar, da sie oft ohne Grenze mit den Kutisie- 
rungen, die im anstoßenden Epiblem eintreten, zusammenhängt; sie kann 
stärker oder schwächer sein oder nur bei einem Teile der Wurzeln aus- 
gebildet sein, wie das bei Carpinus (S. 669) berichtet wurde. Gruppe 15 
könnte also mit 17 vereinigt werden; dann würden die 3 Sedum-Arten, 
die Umbelliferen Aegopodium, Anthriscus, Torilis, die Chenopodiaceen 
Atriplex, Salicornia, Suaeda zusammenbleiben. Wie wenig aber sonst: die 
Systematik mit der feineren Ausbildung der Gewebe zu tun hat, lehrt die 
Verteilung der Kompositen; selbst die Arten einer Gattung stehen nicht 
zusammen: Cirsium tritt auf in 7, 13, 16. Wie wenig die Standorte mit- 
sprechen, ergibt sich z. B. aus 15: Anthriscus mit Pfahlwurzel auf halb- 
schattigen Wiesen, Digitalis auf Waldblössen, Urtica im Bruchwald, 
Salicornia, Suaeda auf Salzboden, Sedum flachwurzelnd auf trockenem 
Boden. Ähnliches wird man in Gruppe 17 vorfinden. 
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Die Leistungen der Gewebe der primären Rinde. 

Aus der Vielgestaltigkeit der dargelegten anatomischen Verhältnisse 
ersieht man wieder, daß es nicht möglich ist, die Ausbildung der einzel- 
nen Gewebe der primären Rinde bis zu ihrem Absterben etwa bestimmten 
Altersstufen zuzuordnen oder sie zum sekundären Dickenwachstume in 
eine einfache Beziehung zu bringen. Man hat vielmehr, wie es schon 
KROEMER tat, in jedem einzelnen Falle zu fragen, welche Aufgaben ein 
bestimmtes Gewebe in der Nachbarschaft anderer, gerade vorhandener 
Gewebe und bei deren Wechsel zu erfüllen hat. 

Es ist grundlegend für die Verwertung der anatomischen Ergebnisse, 
zuerst die Bedeutung der Suberinlamellen lebender Endodermis- und 
Hypodermiszellen zu erörtern sowie die des Casparyschen Streifens. 
Von der Suberinlamelle ist mir nichts bekannt geworden, was das ab- 
schließende Urteil von Mytivs, das ich mir zu eigen mache, erschüttern 
könnte. Er sagt (S. 52): „Solche Stoffe, die vom lebenden Protoplasten 
aufgenommen werden, können in ihrer Wanderung eine Verzögerung 
durch die Endodermis erleiden, entweder durch die Wirkung des Proto- 
plasten der Endodermzellen oder wahrscheinlicher durch deren Suberin- 
lamellen. Schließlich können gewisse Stoffe auch durch die Suberin- 
lamellen an der Durchquerung der Endodermis gehindert werden.“ 
Über den Casparyschen Streifen sagt er ebenda: „Stoffe, die lediglich 
in den Zellwänden des lebenden Gewebes zu wandern imstande sind, ver- 
mögen die Endodermis nicht zu passieren, da sie durch den impermeablen 
Casparyschen Streifen aufgehalten werden.‘ Zu diesem Punkte bringt 
HosBAcH weitere Versuche. Er fand, daß eine Reihe von Farbstoffen, die 
der Pflanze dargeboten werden, vom Zentralzylinder des Stengels aus in 
den Membranen weiterwandern und radial über den Casparyschen 
Streifen hinaus sich ausbreiten. Diese Befunde stehen im Widerspruche 
zu denen von Rurz DE Lavison. HosBacH arbeitet nach dem Eintauch- 
verfahren. Bei der Wurzel, die hier zu betrachten ist, war der Farbstoff 
in 2—3 Fällen vom Epiblem aus über den Streifen hinaus bis in die innere 
Tangentialwand der Endodermzelle vorgedrungen. HosBAcH betont 
selbst, daß es sich bei Farbstoffen um Lösungen handelt, die der Pflanze 
wesensfremd sind. Da ich über den Aüsfall eigener Versuche mit seinen 
Farbstoffen an meinem Material noch nichts Abschließendes berichten 
kann, möchte ich vorläufig, was arteigene Lösungen betrifft, den Streifen 
doch noch für eine gewisse Schranke bei ihrer Wanderung in der Membran 
halten, wie es Rurz DE Lavison für Eisensalze festgestellt hat. Den 
Streifen impermeabel zu nennen, möchte ich allerdings vermeiden. 
Ganz allgemein scheinen Hossacus Versuche, besonders die mit Wurzeln, 
sowie meine vorläufigen Befunde an Dahlia darauf hinzudeuten, daß die 
verwendeten Farbstoffe überhaupt nur schwer in den Membranen 
weiterwandern, und wenn wir verallgemeinern, hochmolekulare Stoffe 
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ebenfalls. Um welche Stoffe es sich handelt, wissen wir nicht. Da nun 
Salze und Wasser die Zellhaut schnell durchdringen, liegt der Schluß 
nahe, wie schon verschiedentlich ausgesprochen ist, daß dem Proto- 
plasten die Hauptentscheidung über den Stoffverkehr zusteht; die Zell- 
haut in ihren verschiedenen Formen mag den Protoplasten wohl unter- 
stützen, in der Hauptsache aber mechanische Bedeutung haben. So 
spricht ARTHUR MEYER (bei KROEMER, $. 128) von der die Tätigkeit des 
Protoplasten unterstützenden Wirkung der Zellhaut und ihrer ,,Ver- 
schlußmassen“. 

Daß nun aber gerade der Casparysche Streifen mechanische Be- 
deutung hat, ist nach den vorliegenden Befunden wenig wahrscheinlich. 
Er ist anfangs ein ziemlich gerade und gleichmäßig gebautes Band; bei 
älteren Zellen wird er stark gewellt. Würde er der Dehnung der Zelle, 
elastisch sie umschließend, widerstehen sollen, müßte er gerade beim 
Wachstum gespannt erscheinen. Er müßte auch beträchtlich stärker 
sein. Zellen von solcher Beschaffenheit haben wir aber bereits in den 
®-Zellen vor uns, die ein kräftiges, gürtelförmiges Band an der Stelle 
tragen, die der des Streifens entspricht. Der Streifen liegt meist nahe der 
Innenwand, an einer Stelle also, die durch die nahen Zellkanten ohnehin 
schon eine gewisse Rahmenfestigkeit hat. Seine Substanz ist in gewisser 
Weise spröde und kann reißen, gerade an gedehnten Stellen; die Füll- 
stücke, die Überbrückungen, liegen aber nicht in der Richtung der ge- 
schehenen Dehnung in der kürzesten Linie. Sollte es sich um einen 
Widerstand gegen Zug in der Längsrichtung der Wurzel handeln, so 
müßten gerade die Längswände Brüche aufweisen. Dort fehlen sie aber 
durchaus, und nur in den Querwänden sieht man sie. Daß die Endo- 
dermis einem Druck des Zentralzylinders in radialer Richtung ausgesetzt 
sein muß, erkennt man an der tangentialen Dehnung der Endoderm- 
zellen, die bis zum Verschwinden des Lumens gehen kann. In diesem 
Falle hilft sich die Wurzel sehr wirksam durch immer neue Radialtei- 
lungen, wenn es sich um Primärendodermen, durch immer neu einge- 
schaltete Stützwände, wenn es sich um verkorkte Endodermen handelt. 
Eher könnte man die ®-Scheiden mit einer Zugwirkung in der Längs- 
richtung in Beziehung setzen. Die ®-Leisten bilden kräftige Gürtel in 
der Zelle, und insgesamt ein Maschenwerk, das den Zentralzylinder oder 
auch die ganze Wurzel, wenn die ®-Leisten unter der Hypodermis liegen, 
umkleidet. Wird eine solche Hülle einem Längszuge ausgesetzt, so wird 
diese Hülle neben der Längsdehnung eine Verkleinerung ihres Quer- 
durchmessers erfahren, wie man bei jedem langgezogenen Gummi- 
schlauche oder bei dem Maschenwerke eines Strumpfes sehen kann. Ein 
Teil der Zugkraft wird also für eine Verengerung, d. h. für einen gleich- 
mäßig verteilten Druck auf das umschlossene Gewebe aufgebraucht wer- 
den, die Zugwirkung im ganzen also verkleinert werden. Die geraden, 
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starken ®-Leisten mögen dieser Beanspruchung sicherlich und mehr ge- 
wachsen sein als die oft vielfach gekrümmten und feinen Casparyschen 
Streifen. Eine gewisse mechanische Wirkung des Streifens möchte aber 
doch möglich sein. Wir fanden die Wellung des Streifens in den Längs- 
wänden von Dahlia ein wenig in die Zellulosewand fortgesetzt. Es sieht 
also so aus, als wäre die Zellwand auf einem Längsstreifen zusammen- 
gerafft. Ist diese Meinung richtig, dann würde diese Raffung von da aus 
die Zellwand in einen Zustand leichter Zugspannung versetzen. Sie 
brauchte nicht einmal aufgehoben zu sein, wenn, wie berichtet, der Zell- 
inhalt entfernt wird: die Zelle behielte, lebend und tot, ihre Form bei. 
Immerhin kann es sich nur um kleine Wirkungen handeln, denn die Zell- 
wände sind, wie Zeichnung 20 und 23 zeigen, stark gebogen, aber nicht 
eben, was bei starker Zugspannung der Fall sein würde. — Unsere Ver- 
mutung über die Suberinlamelle der verkorkten Endodermzellen ist oben 
gekennzeichnet. Von besonderem Interesse sind die Verkorkungen, die 
in einzelnen Endodermzellen ohne erkennbare Regel auftreten. Hier ist 
die Möglichkeit gegeben, der Natur des Faktors, der die Verkorkung be- 
fördert oder verhindert, nahe zu kommen. 

Es bleibt von den Geweben der primären Rinde nun noch das Paren- 
chym zu besprechen. Leistungen, denen es zugeordnet sein könnte, be- 
ziehen sich auf die Speicherung von Reservestoffen, von Wasser und auf 
die Entwicklung von Saugkräften. Es ist kaum zweifelhaft, daß die 
Stoffe, die für die Erzeugung neuer Zellen gebraucht werden, dem Vege- 
tationspunkte durch den Zentralzylinder und seine Siebteile zuströmen. 
Es fragt sich, ob das Rindenparenchym ein Stapelplatz für solche Stoffe 
ist. Nur in wenigen Fällen fanden sich erhebliche Mengen von Stärke im 
Parenchym; es betrifft Stauden, die ihre Rinde nicht abstoßen, und die 
im Frühling bereits blühen. In anderen Fällen ist die sekundäre Rinde 
(Anthriscus u. a.) der Stoffspeicher, denn die primäre Rinde ist nur von 
kurzer Dauer. Es handelt sich hier um vereinzelte Fälle, in denen 
eine jahreszeitliche Unterbrechung des Wachstums vorliegt. Das Paren- 
chym ist jedenfalls durchaus nicht bevorzugt als Speicher für größere 
Stoffmengen, sondern scheint eher ihrer meist zu entbehren. Dasselbe 
gilt von KRoEMERs Material an Dikotylen, soweit ich übersehe (KROE- 
MER, S. 73, 135, 136). — Eine weitere Leistung des Rindenparenchyms 
wäre die Speicherung von Wasser. Hierzu bemerken URSPRUNG u. BLUM 
(S. 75): „Nach unseren Erfahrungen nimmt beim Austrocknen des Bo- 
dens der Wurzeldurchmesser und ebenso das Volumen der Rindenzellen 
in der Absorptionszone ab, um bei Wasserzufuhr wieder anzusteigen. 
Die Wurzelrinde kann also, neben anderen Funktionen, offenbar als 
Wasserspeicher dienen.“‘ Dieser sehr einleuchtenden Auffassung steht 
nun teilweise die Tatsache entgegen, daß xerophytisch gebaute Pflanzen 
(Kakteen, Sedum, Sempervivum) sehr feine Wurzeln haben, deren pri- 
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märe Rinde sehr bald abgeworfen wird. Entscheidend wird hier wohl 
eher die Dürreresistenz als die Wasserspeicherung sein ; damit mag auch 
die flache Lagerung des Wurzelwerks zusammenhängen, die auf die 
schnelle Ausnutzung des von oben eindringenden Wassers hindeutet. 
Dickere, fleischige Wurzeln von Sedum speciosum befinden sich bereits 
im sekundären Bau. Andererseits besitzen dickere Wurzeln mit lange 
bestehender primärer Rinde vielfach die Tropophyten und Hygrophyten, 
z. B. Monokotylen. — Der dritte Gesichtspunkt für die Leistung der 
primären Rinde ist die Tatsache, daß sie der Sitz erheblicher Saugkräfte 
ist, wie wir durch URSPRUNG u. BLUM jetzt wissen. Sie fallen nach dem 
Epiblem zu allmählich, nach dem Zentralzylinder zu innerhalb der Endo- 
dermzelle plötzlich auf geringere Werte. Ob aber hierzu ein umfang- 
reiches Gewebe nötig ist, ob nicht ein Zellenring der Wurzel genügen 
sollte, entscheidet sich, wenn man sich folgende Tatsachen vor Augen 
hält. Einmal haben wir nach den genannten Forschern einen starken 
Wechsel der Saugkraft innerhalb einer Zelle, der Endodermzelle. Das 
Gleiche muß man bei absorbierenden und sezernierenden Zellen an- 
nehmen. Bei vielen feinen Wurzeln haben wir zwischen Hypodermis und 
Endodermis wenige, in manchen Fällen eine einzige Parenchymschicht 
gefunden, in zwei Fällen sogar nur eine Zellschicht zwischen Epiblem 
und Endodermis. Es sieht also nicht so aus, als wäre für die Weiter- 
leitung der absorbierten Bodenflüssigkeit ein besonderes Gewebe zwi- 
schen Epiblem und der Grenzschicht des Zentralzylinders erforderlich. 
Wenn es vorhanden ist, wird es selbstverständlich Durchgangsweg sein 
müssen. Weshalb also liegt das Epiblem dem Zentralzylinder nicht un- 
mittelbar auf? Man sieht, die Frage spitzt sich nicht auf Hypodermis 
und Endodermis zu, auf diese so auffallend gebauten Gewebe, sondern 
auf die Frage: Wozu ist ein Rindenparenchym da, das anfangs ohne 
Scheiden arbeitet, hernach aber von einer oder zwei Scheiden eingefaßt 
ist, eine Zeitlang durch Wachstum und Teilungen an Ausdehnung zu- 
nimmt, dann aber oft und bald verloren geht. Daß Stoffspeicherung und 
Wasserspeicherung Nebenleistungen des Parenchyms sind, soll nicht be- 
stritten werden; voranzustellen ist aber sicherlich das Vorhandensein 
von starken Saugkräften in ihm. — Nun dringt die Wurzelspitze in der 
Wachstumsrichtung keilförmig in den Boden ein durch Vergrößerung 
ihres Volumens. Entsprechendes gilt von der primären Rinde, von dem 
zylindrischen Anfangsstück der Wurzel in radialer Richtung. Diese Ver- 
größerungen des Volumens sind gebunden an die Saugkraft der Zellen. 
Nach UrsPRUNG u. BLum gilt hier die Grundgleichung: Sz, = Si,— 
(W,+A,), wobei 8, = Saugkraft der Zelle, Si = Saugkraft des Inhaltes, 
W = Wanddruck, A = Außendruck, Index n = im normaien Zustand 
der Zelle ist. So ergeben sich zunächst die anfänglich kreisrunde Quer- 
schnittsform der Parenchymzelle, das Aufreißen der Interzellularen aus 
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der Saugkraft und ein nach außen wirkender Druck, der auf das Erdreich 
wirken kann, und der die primäre Rinde fähig macht, bei etwa von außen 
kommenden Druckwirkungen seine Form und damit die der Wurzel zu 
bewahren. Die Verhältnisse des gesamten Gewebekörpers Hypodermis — 
Parenchym — Endodermis klären sich vielleicht unter folgendem hier 
vorgeschlagenen Gesichtspunkte: 

Die primäre Rinde ist ein Gewebe, das, relativ abgeschlossen durch 
physiologische Scheiden, Wasser und Lösungen enthält und weitergibt, 
saugkräftig ist und dadurch als Schwellkörper im Substrat wirkt. 

Betrachten wir zunächst die Wurzelspitze. Hier wird der größte 
Außendruck ausgeübt werden müssen, um das Substrat erst einmal aus- 
einander zu treiben. Die Saugkraft ist hier am höchsten, der Wanddruck 
der noch zarten Zellwände doch wohl am kleinsten, der Außendruck also 
am größten, Absorption und Stoffverkehr durch nichts beschränkt und 
sehr lebhaft. Es ist in diesem kleinen Gebiet nicht von Belang, vielleicht 
eher vorteilhaft, wenn in den dünnen Zellhäuten geiöste Stoffe wandern, 
die in Fülle zuströmen. Weiter nach der Basis zu werden bald, sowie 
Zellen für die Leitung von Stoffen in Anspruch genommen werden, die 
Zellhäute in der Umgebung des stoffleitenden Wurzelteiles durch den 
Casparyschen Streifen relativ undurchlässig gemacht, um den absteigen- 
den Strom der gelösten Stoffe bis zu seiner Mündung zusammen zu halten. 
Zugleich wird das Meristem der Rinde zu Parenchym, die Zellwände wer- 
den stärker, der Wanddruck steigt und rundet die Zellen ab, Interzellu- 
laren reißen auf. Der Außendruck mag nun etwas geringer werden, er 
drängt das Substrat nur noch radial weg und erhält die Wurzel in ihrer 
zylindrischen Form. Daß die sehr regelmäßige Anordnung der Zellen 
der jugendlichen Rinde (siehe Zeichnung 2, 4) mit der Entwicklung von 
Druckkräften zusammenhängen mag, ergibt sich aus einer Beobachtung 
STALFELTS (S. 19). Bei Wurzeln, die in einem zusammengepreßten Me- 
dium, also unter Druck wachsen mußten, fand er, daß die Zellen der 
Wurzelhaube von regelmäßigerer Gestalt sind und in mehr ausgeprägten 
Reihen angeordnet sind als die von Kontrollwurzeln. 

In der jungen Wurzel tritt nun vielfach, offenbar die Erhaltung der 
Saugkraft unterstützend, an der Außen- und Innengrenze des Paren- 
chyms eine Verkorkung von Hypodermis und Endodermis ein. Sehen wir 
die letzten, vor den Tracheenteilen liegenden Primärzellen verkorken, so 
dürfen wir vermuten, daß der lebhafte Stoffverkehr zwischen Rinde und 
Zentralzylinder im wesentlichen beendet ist. Das Parenchym hat also 
jetzt den erzielten Raum nur noch zu verteidigen oder hat höchstens einer 
tangentialen Vergrößerung seines Raumes zu genügen. Entsprechendes 
gilt von den Kurzzellen der Interkutis für den Stoffverkehr zwischen 
Außenmedium und Parenchym, wenn die Kurzzellen ebenfalls verkorken 
und damit die Interkutis zu einer völlig verkorkten Scheide geworden ist. 
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Hier fehlen uns leider eingehende Kenntnisse über die Saugkräfte im 
Parenchym, soweit es zwischen den verkorkten Scheiden liegt. Der Ein- 
tritt der Verkorkung würde eine grundlegende Leistungsänderung der 
Endodermis bedeuten: die Primärendodermis steht offen für die Stoff- 
zufuhr, die verkorkte unterbindet sie. Gleich im Anfange der Wurzel- 
entwicklung muß nun der Zentralzylinder das Widerlager bilden für den 
Druck, den das Parenchym ausübt. Die kleinen Zellen des Zentral- 
zylinders schließen lückenlos und bilden ein vielfach versteiftes Membran- 
gerüst (HABERLANDT, Physiol. Pflanzenantomie, S. 344). Hier, wenige 
Millimeter oder Zentimeter hinter dem Vegetationspunkt, liegt der Be- 
reich des stärkeren Längenwachstums, dem der ganze ältere, mit Wurzel- 
haaren verankerte Wurzelteil als Widerlager dient. Gleichzeitig findet 
in radialer Richtung eine Vergrößerung des Wurzelvolumens statt, die 
zunächst auf einer einfachen Größenzunahme der Gewebe beruht. Diese 
Größenzunahme ist auffällig im Parenchym und in der Interkutis, siehe 
S. 670. Der Zentralzylinder erhält also, wie schon ausgeführt, Platz für 
seine eigene Vergrößerung. Das Parenchym wird während seiner Ver- 
größerung weiter das Substrat beiseite drängen, denn es behält lebende, 
runde, also nicht zerdrückte Zellen. Bei der Interkutis wendet jede Zelle 
stets eine Kante dem Erdboden zu in der Richtung des Druckes; so wird 
man wohl die aus- und einspringenden Winkel zu verstehen haben, .die 
die Außenwände der Interkutiszellen und häufig auch die Innenwände 
bilden. Damit ist vielfach, z. B. bei den meisten Monokotylen, das 
Dickenwachstum der Wurzel abgeschlossen. Die verkorkte Endodermis 
hat sich unterdessen mit den bekannten, U-förmigen Tertiärschichten 
versehen, die gleichzeitig als druckfester Schutz für den Zentralzylinder 
und als Widerlager für den Außendruck des Parenchyms arbeiten, der 
der Wurzel ihre zylindrische Form sichert, oder der von außen kommende 
Druckwirkungen aufnimmt, wie sie etwa bei Biegungen und Zerrungen 
eintreten können. Steigt nun die Saugkraft noch einmal an, so müssen 
die schlauchförmigen Parenchymzellen radial ihren Durchmesser ver- 
größern, in der Längsrichtung ihn verkleinern: die Wurzel wird zur 
Kontraktionswurzel. 

Anders sehen die Verhältnisse aus, wenn bei den Dikotylen das 
Dickenwachstum weitergeht bis zur Ausbildung des sekundären Baues. 
Dar Parenchym streckt sich tangential und geht Teilungen ein, deren 
neu entstehende Zellwände zunächst streng radial verlaufen, sogar gleich 
in einer ganzen radialen Zellenreihe durchlaufend übereinander. Auch 
wenn weitere Teilungen hinzukommen, ist die ursprüngliche Parenchym- 
zelle an ihren etwas stärkeren Wänden noch zu erkennen; sie bildet mit 
den neuen Wänden ihrer Tochterzellen einen kleinen, vielfach versteif- 
ten Gewebekörper (Zeichnung 5, 8). Die Endodermis, tangential ge- 
dehnt durch das Dickenwachstum, bedrängt vom wachsenden Zentral- 
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zylinder und dem Parenchym zugleich, erliegt und wird zerdrückt 
(Linum, Hieracium, Taxus u. a.) und bald mit der Rinde zusammen 
abgeworfen. In einigen Fällen verdünnt sich die Suberinlamelle so stark 
dabei, oder der CaspArysche Streifen schwindet, hauptsächlich durch 
Brüche, soweit aus der Zelle, daß die Endodermiszelle das Aussehen 
einer Parenchymzelle gewinnt, sich also den Verhältnissen in der paren- 
chymatischen Rinde einigermaßen anpaßt. In vielen Fällen jedoch folgt 
die Endodermiszelle dem Wachstume der Wurzel durch selbständiges 
Wachstum (Zeichnung 3), und dem Druck begegnet sie durch die Aus- 
bildung tertiärer Stützwände. Über eine bestimmte tangentiale Größen- 
zunahme geht aber diese Weiterbildung nicht hinaus, so daß die Endo- 
dermis schließlich doch samt der Rinde abgesprengt wird. Gar keiner 
Umbildung fähig ist aber die Interkutis. Sie wird ersetzt durch ein unter 
ihr entstehendes Periderm ; das ist wachstumsfähig und erhält somit der 
Wurzel für eine Zeitlang den unter ihm liegenden Rest des primären 
Rindenparenchyms. Das geschieht allerdings meist bei Wurzeln mit 
bleibender Primärendodermis. Ist nun die primäre Rinde abgeworfen, 
so ist die Stelle der Entwicklung des Außendruckes hineingerückt in ein 
Organ von sekundärem Bau, und zwar muß diese Stelle in der sekundären 
Rinde gesucht werden. In vielen Fällen bildet dann ein zentraler Holz- 
körper das Widerlager ; oft aber findet sich ein großzelliges Mark (Dahlia, 
Taraxacum u. a.), in dem die Tracheen als rundliche oder radiale Grup- 
pen eingelagert sind. Im Hinblick auf eine solche Anordnung hätte man 
den zentralen Holzkörper wohl nicht so sehr als Widerlager aufzufassen, 
sondern ihn mit Zugwirkungen in Beziehung zu setzen. In jedem Falle 
aber sehen wir als Schutzschicht genügen eine Peridermschicht, die gar 
nicht einmal sehr dick sein muß; gerade das in erster Linie weist uns 
auf die Frage hin, welche besondere Leistung das primäre Rinden- 
parenchym erfüllen möchte. 

Die Anatomen, z. B. HABERLANDT (Physiol. Pflanzenanatomie, 
S.174), beziehen sich bei der Erörterung des Wurzelbaues meist auf einen 
Druck des Erdbodens. Der lastende Druck, nicht etwa die Kohäsion des 
Erdbodens, kann aber in den oberen, von den Wurzeln durchzogenen 
Erdschichten nur gering sein, wenn mian die spezifischen Gewichte von 
Erdboden und Wasser veranschlagt ; gegenüber den Saugkräften, die in 
den Wurzeln gefunden wurden, kommt er kaum in Betracht. Ein Druck 
entsteht erst, wenn die Wurzel sich aktiv in die Erde eindrängt ; so sollte 
man genauer von einem Druck gegen den Erdboden und seine Kohäsion 
sprechen, und der hat seinen Sitz im Inneren der Wurzel. Es wäre auch 
nicht einzusehen, wie ein Druck des Erdbodens selbst von außen sich 
fortpflanzen könnte durch das weiche, leicht deformierbare, oft von 
großen Interzellularen durchzogene Rindenparenchym bis auf die Ver- 
stärkungen der Endodermis, ohne Spuren an der Zellform eines passiv 
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gedachten Parenchyms zu hinterlassen, und weshalb erst die Endodermis 
tief innen einen gewölbefesten Bau hat. Ist aber das Parenchym selbst 
der Ausgangspunkt von Druckkräften, so ist die Endodermis mit innen- 
seitigen Verdickungen deren Widerlager, in dessen Schutz die zarteren 
Gewebe des Zentralzylinders liegen. Vergrößert sich der Zentralzylinder 
selbst durch sein Wachstum, so finden wir die Endodermis mit Stütz- 
wänden versehen, die dessen Druck radial nach außen übertragen. — 
Ganz im Widerspruche mit den KRoEMERschen und den hier vertretenen 
Anschauungen steht es, wenn WIESNER (Elemente der wissenschaft- 
lichen Botanik, 1920, S. 178) vor der Endodermis sagt: ,, Der lückenlose 
Zusammenschluß der Zellen, vereint mit Verdickung und Verkorkung 
macht sie zum Ersatze des Epiblems geeignet. . . . Das abgestorbene 
Hautgewebe kann durch verschiedene sekundäre Bildungen in seiner 
Schutzfunktion ersetzt werden, so durch Metakutisierung, durch die Exo- 
dermis, die Endodermis oder ein Periderm.‘“ 

Zu erörtern wären nun die Fälle, in denen nur eine Primärendodermis 
vorhanden ist. Es handelt sich nur um Kompositen. Wenn man hierbei 
Beziehungen zu anderen anatomischen Verhältnissen aufsucht, so sind es 
drei Dinge, die mit der bleibenden Primärendodermis zugleich auftreten: 
das Fehlen eines Perizykelperiderms, das Überdauern der primären 
Rinde oder wenigstens ihrer inneren Hälfte, und das häufige Vorkommen 
der Harzgänge. Wir dürfen aus diesen Tatsachen wohl den Schluß ziehen, 
daß hier zwischen Rinde und Zentralzylinder ein lebhafter Stoffaus- 
tausch besteht. Welche Aufgabe den Harzgängen zukommt, ist nicht 
zu ersehen. Sie stehen im fertigen Zustande nicht selten seitlich in Ver- 
bindung; sie und die Milchröhren schließen sich gegenseitig aus. Es liegt 
also nahe, bei ihnen wie bei den Milchröhren Leistungen für den Stoff- 
verkehr anzunehmen. Dann wäre die Zugehörigkeit von Scorzonera zu 
dieser Gruppe mit bleibender Primärendodermis geklärt, die keine Harz- 
gänge, sondern Milchröhren hat. Wegen des lebhafteren Stoffverkehrs 
also wäre eine Verkorkung der Endodermis unterblieben, denn die Harz- 
gänge liegen außerhalb der Endodermis; selbst der CasparYsche Streifen 
darf zerbrechen oder gar verschwinden, wenn die Wurzel nach starkem 
Dickenwachstume über hinreichende Reservestoffe verfügt (Dahlia) und 
eine Abschlußschicht im Interkutisperiderm besitzt. Wenn ein Peri- 
zykelperiderm ausbleibt, so bedeutet das, daß die primäre Rinde erhalten 
bleiben soll. Der vorhandene Abschluß der Wurzel nach außen ist aber 
dann meist ein Interkutisperiderm. Vielfach ist nicht einmal das ausge- 
bildet, es genügen offenbar mitunter die außen liegenden Parenchym- 
schichten als Abschluß. Man kann dieses Verhalten vergleichen mit dem 
jüngerer Wurzeln bei solchen Arten, die den Abschluß durch eine Paren- 
chymhypodermis herbeiführen oder durch die äußerste Rindenschicht, 
wenn die Hypodermis ganz fehlt. Die Arten mit Primärendodermis 
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(Kompositen) finden sich in Gruppe 7, 8, 9, 13, 14, 16; man könnte diese 
Gruppen zusammenziehen: a) Kompositen, die als Wurzelabschluß ein 
Interkutisperiderm, b) als Wurzelabschluß parenchymatische Schichten 
besitzen. Aber nicht alle Kompositen haben nur eine Primärendodermis, 
sondern eine ganz oder zum Teil verkorkte Endodermis. — Das führt uns 
auf den nächsten Fall im Bau der Rinde, der zu besprechen wäre, in dem 
die Endodermis erst spät und teilweise, oft nur in einzelnen Zellen ver- 
korkt (Gruppe 4, 5, 6, 10, 12, 19). Auch hier entwickelt sich kein Peri- 
zykelperiderm, sondern nur ein Interkutisperiderm. Die Rinde bleibt 
ganz oder in ihrer inneren Hälfte bestehen. Auch hier müßte versucht 
werden, die bei der Primärendodermis gemachte Annahme eines leb- 
hafteren Stoffverkehrs heranzuziehen. Es bleibt aber dann nichts an- 
deres übrig als zu vermuten, daß hier der Stoffverkehr gerade soweit ein- 
gestellt ist oder eingestellt werden soll, daß die Endodermzelle veranlaßt 
wird, mit der Verkorkung zu beginnen. Einen Hinweis darauf erblickt 
man wohl in der gelegentlichen Zunahme von verkorkten Endodermzellen 
beim Abzweigen von Seitenwurzeln (Linaria, Pentastemon, siehe 8. 689). 
Es wird versucht werden, experimentell festzustellen, welcher Faktor 
das Eintreten der Verkorkung von Endodermzellen in diesen hierherge- 
hörigen Gruppen verursacht oder verhindert. — Auch KROEMER weist 
schon bei den spät verkorkenden Endodermen seines Typus III darauf- 
hin, daß es sich hier um sehr lange Wurzeln handele (Hedychium, Phoenix, 
Canna), die eine stets verhältnismäßig große Masse lebenden Rinden- 
parenchyms führen, das manchmal (Hedychium, Helleborus) offensicht- 
lich nährstoffreich sei. Er hebt außerdem hervor, daß in einzelnen Fällen 
Wurzeln wohl weniger als Absorptionswurzeln (Wurzelzweige von 
Canna), sondern eher als Träger der einzelnen Absorptionswurzeln anzu- 
sehen und ihr Bau danach zu bewerten sei. 

Eine gewisse Schwierigkeit, die für die hier vorgetragene Auffassung 
des Rindenparenchyms als eines Schwellkörpers besteht, bieten die 
Wurzeln, die im Wasser oder im wasserreichen Boden leben. Hier finden 
sich die gleichen Rindenschichten und sogar frühzeitig verkorkende 
Interkuten. In solchem Medium wäre eine Rinde als Schwellkörper 
scheinbar von geringerer Bedeutung. Aber auch hier muß die Kohäsion 
des Schlammes überwunden werden. Es liegt auch nahe, diese Pflanzen 
phylogenetisch von ursprünglichen Landpflanzen abzuleiten; min- 
destens ist aber zu bedenken, daß bei den Kormophyten nirgends das 
Rindenparenchym oder die Endodermis an den normalen Wurzeln fehlen. 
Nur die altertümlichen Lycopodiaceen haben zwar Rindenparenchym, 
aber keine Endodermis. 
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Zusammenfassung. 

Untersucht wurden das primäre Rindenparenchym und die scheiden- 
bildenden Gewebe solcher Dikotylenwurzeln, die sich verdicken und in 
den sekundären Bau übergehen. — Das Fehlen einer Wurzelhypodermis 
wird untersucht. Wenn das auch vielfach bei Xerophyten der Fall ist, 
so fehlen doch Beziehungen zu anatomischen, systematischen und 
ökologischen Verhältnissen. Gleiches gilt von den Parenchymhypo- 
dermen. Über sie, die Interkutis und die Metadermbildung werden Er- 
gänzungen zu dem bereits Bekannten gegeben. — Das Parenchym der 
primären Rinde kann durch Vergrößerung oder Teilungen seiner Zellen 
ein erhebliches Wachstum erfahren und dadurch mit einer Verdickung 
der Wurzel Schritt halten. Es besteht im einfachsten Falle aus einer 
Zellenschicht, kann aber auch den größten Teil des Wurzeldurchmessers 
ausfüllen. — Es wird ein Periderm untersucht, das sich unter der Inter- 
kutis bildet; seiner Verbreitung wird nachgegangen. — Für den Cas- 
PARYschen Streifen werden eine neue Reaktion und eine neue Färbung 
angegeben. In ihm werden Brüche und deren Ausheilung sowie sein Ver- 
schwinden aus der Zelle aufgefunden. — Bei Kompositen kommt eine 
dauernde und wachstumsfähige Primärendodermis vor. — Es werden 
unvollständig verkorkende Endodermen untersucht; auch diese Endo- 
dermen sind zum Teil dauernd wachstumsfähig. Ihre verkorkten Zellen 
sind regellos verteilt. Ihre Suberinlamellen zeigen infolge von Deh- 
nungen mitunter eine Verdünnung, die bis zu ihrem Zerreißen oder ihrem 
Verschwinden gehen kann. — Die vollständig verkorkten Endodermen 
werden bis zu ihrem Absterben verfolgt sowie die Bildung der verschie- 
denen Abschlußschichten der Wurzel nach dem Eintritte des sekundären 
Baues. Bei Dikotylen bildet die Endodermis niemals die dauernde Ab- 
schlußschicht. -- Es wird eine Anordnung der verschiedenen Endo- 
dermtypen und eine Gruppierung der verschiedenen Wurzeltypen ge- 
geben. — Die Luftwurzeln von /mpatiens und Zea und die Wurzel- 
knöllchen von Ranunculus Ficaria werden als metakutisierte Wurzeln 
erkannt. — Die anatomischen Ergebnisse führen auf die Frage, welche 
Leistung dem primären Rindenparenchym zuzusprechen wäre. Es wird 
versucht, die Annahme zu unterbauen, das Rindenparenchym wirke als 
Schwellkörper, der der wachsenden Wurzel Raum schafft. 


Verzeichnis der untersuchten Pflanzen. 


Kakteen sind Nr. 16, 22, 23, 24, 25, 41, 45, 46, 52. 

Kompositen sind Nr. 85—117. 

l. Acanthus latifolius, 2. Aconitum Störkeanum, 3. Aegopodium Podagraria, 
4. Agrimonia Eupatorium, 5. Althaea rosea, 6. Angelica silvestris, 7. Anthriscus 
silvestris, 8. Aquilegia vulgaris, 9. Araucaria excelsa, 10. Atriplex litorale, 11. Buxus 
sempervirens, 12. Campanula sarmatica, 13. Cardamine pratensis, 14. Carpinus 
betulus, 15. Chelidonium majus, 16. Cereus strigosus, 17. Chelone barbata, 18. Dau- 
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cus Carota, 19. Delphinium hybridum, 20. Delphinium nudicaule, 21. Digitalis 
gloxiniaeflora, 22. Echinocereus pilosus, 23. Echinopsis hybridus, 24. Echinopsis oxy- 
gona, 25. Epiphyllum truncatum, 26. Geranium platypetalum, 27. Geum coccineum, 
28. Hedera Helix, 29. Hemerocallis flava, 30. Ilex europaeus, 31. Impatiens Roylei, 
32. Lavatera cashmiriana, 33. Leonurus Cardiaca, 34. Linaria macedonica, 35. Linum 
flavum, 36. Linum grandiflorum rubrum, 37. Linum narbonense, 38. Lwpinus poly- 
phyllus, 39. Lycopus europaeus, 40. Lysimachia vulgaris, 41. Mamillaria coronaria, 
42. Mentha aquatica, 43. Nigella damascena, 44. Oenothera biennis, 45. Opuntia 
cylindrica, 46. Opuntia microdasys, 47. Paeonia officinalis, 48. Papaver orientale, 
49. Papaver somniferum, 50. Pentastemon gentianoides, 51. Phlox decussata, 52. Phyl- 
locactus peruvianus, 53. Physostegia virginica, 54. Plantago coronopus, 55. Platy- 
codon Mariesi, 56. Primula hybrida, 57. Pulmonaria saccharata, 58. Ranunculus 
acer, 59. Ranunculus Ficaria, 60. Rheum palmatum, 61. Rumex Acetosa, 62. Rumex 
obtusifolius, 63. Salicornia herbaeea, 64. Salvia turkestanica, 65. Sanicula europaea, 
66. Scrofularia nodosa, 67. Sedum album, 68. Sedum reflexum, 69. Sedum speciosum, 
70. Sedum spurium, 71. Spergularia salina, 72. Spiraea Aruncus, 73. Spiraea 
salicifolia, 74. Statice Limonium, 75. Suaeda maritima, 76. Symphytum officinale, 
77. Taxus baccata, 78. Taxus fastigiata, 79. Teucrium Chamaedrys, 80. Thuja 
occidentalis, 81. Torilis Anthriscus, 82. Trollius europaeus, 83. Urtica urens, 
84. Zea Mays. — Kompositen: 85. Achillea Eupatoria, 86. Aster Amellus, 87. Aster 

ipoli: 88. Bidens tripartitus, 89. Calendula officinalis, 90. Cichorium Intybus, 
91. Centaurea macrocephala, 92. Chrysanthemum maximum, 93. Chrysanthemum 
segetum, 94. Cirsium arvense, 95. Cirsium bulbosum, 96. Cirsium lanceolatum, 
97. Coreopsis grandiflora, 98. Cosmea hybrida, 99. Cynara Scolymus, 100. Dahlia 
variabilis, 101. Echinops Ritro, 102. Eupatorium cannabinum, 103. Gaillardia 
grandiflora, 104. Hieracium umbellatum, 105. Inula Helenium, 106. Lactuca sativa, 
107. Lactuca Scariola, 108. Lampsana communis, 109. Lappa minor, 110. Ono- 
pordon Acanthium, 111. Pyrethrum roseum, 112. Scorzonera hispanica, 113. Serra- 
tula coronata, 114. Sonchus oleraceus, 115. Tagetes patula, 116. Taraxacum vulgare, 


117. Tragopogon porrifolius. 
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ÖKOLOGISCHE UNTERSUCHUNGEN 
AN SOGENANNTEN KOMPASSPFLANZEN. 


Von 
Huco SCHANDERL. 
Mit 22 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 18. März 1932.) 


1. Das Kompaßpflanzenproblem in der bisherigen Literatur. 

Wohl findet man schon in älteren Floren bei Lactuca scariola und 
Silphium laciniatum des öfteren angeführt, daß diese Pflanzen ihre 
Blattspreiten zuweilen vertikal und in eine Ebene stellen, die ziemlich 
genau mit der Meridianebene zusammenfällt. Daher wurde für diese 
Pflanzen der Ausdruck ‚„Kompaßpflanzen‘ geprägt. Aber die erste 
Arbeit, die sich mit dem Problem der eigentümlichen Kompaßstellung 
an sich beschäftigt, stammt erst vom Jahre 1881 und ist von STAHL (39). 

Auf dem Jenenser Muschelkalk hatte STAHL besonders gute Gelegen- 
heit, Lactuca scariola im Freien zu beobachten. Außerdem nahm er 
zahlreiche Experimente mit eingetopften Exemplaren von Lactuca 
scariola und Silphium laciniatum in Zimmer und Garten vor. Auf Grund 
seiner vielen Freilandbeobachtungen und Experimente kam er zu dem 
Schluß, daß 1. die Kompaßstellung auf eine Wirkung des Lichtes und 
zwar des direkten Lichtes der am Horizont stehenden Sonne zurückzu- 
führen sei, 2. daß den betreffenden Pflanzen geringerer Wasserverlust 
durch Transpiration, Milderung des „zu intensiven‘‘ Sonnenlichtes als 
Vorteile aus dieser eigentümlichen Blattorientierung erwachsen. 

Als gelegentliche Kompaßpflanzen führt STAHL noch Aplopappus 
rubiginosus, Lactuca saligna und Chondrilla juncea, also sämtliche aus 
der Familie der Kompositen an. 

1884 berichtet KORSCHINSKY über Meridianstellungen, die er an 
Blättern von Tanacetum vulgare beobachtete. 

Die nächste Arbeit, die sich nicht mit der Tatsache der Kompaß- 
stellung allein, sondern mit dem Problem befaßt, stammt von A. MAYER 


ı Da mir die Arbeit im Original nicht zugängig war, ist mir unbekannt, ob 
KorscHissky sich über das Problem der Kompaßstellung an sich darin ge- 
äußert hat. 
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(1912) und übt bereits Kritik an der Stanischen Erklärungsweise der 
Kompaßstellung ; MAYER kommt auf Grund eigener Beobachtungen und 
Experimente mit Lactuca scariola zu dem Schluß, daß die Srausche 
Erklärungsweise zum mindesten nicht erschöpfend ist. Er betont, daß 
nach der Stantschen Erklärungsweise ‚an einer Ost- oder Westwand 
stehende Pflanzen die Meridianstellung, wie freistehende Pflanzen zeigen 
müßten. Dies ist aber nach meiner Erfahrung nicht der Fall“. Gerade 
diese Sätze von MAYER sind für meine im Hauptteil folgenden Dar- 
legungen wichtig. 

Für die Mayersche Erklärungsweise spielt eine Versuchsreihe eine 
wesentliche Rolle, in der er eingetopfte Pflanzen von Lactuca scariola 
je Stunde so drehte, daß die Blätter immer von ein und derselben Seite 
her besonnt wurden. ‚Nach der Stanischen Erklärungsweise hätten sie 
sich senkrecht auf den Strahl des einfallenden Lichtes einstellen müssen, 
was aber nicht der Fall war. Auch keine Torsionen wurden wahrge- 
nommen. Die Torsion kommt nur zustande, wenn ein Blatt von beiden 
Seiten ungleich lang der Sonnenbestrahlung ausgesetzt ist und findet 
stets in dem Sinne statt, diese Ungleichheit zu vermindern. Dies wird 
bei der gewöhnlichen dreiseitigen Bestrahlung erreicht, wenn das Blatt 
sich in die Meridianebene einstellt. Ostsonne und Westsonne aber 
wirken am kräftigsten, das Blatt in diese Stellung zu zwingen.‘ 

Die Frage nach Zweck und Nutzen der Kompaßstellung von Laub- 
blättern beantwortet MAYER dahin: ‚die längst dauernde Bestrahlung 
zu erzielen bei Vermeidung einer zu großen Intensität, die nur die Er- 
reichung von ungünstigen (Blatt)-Temperaturen zur Folge haben würde‘. 

Wie sehr Blatt-Temperaturen abhängig sind von der Raumorientierung 
der Blätter zeigte KARSTEN (1918). Auf thermoelektrischem Wege maß 
er an Lactuca scariola Wärmedifferenzen zwischen horizontal und 
vertikal orientierten Blättern von 3,6—7,6° C. Auch die Transpiration 
fand er bei S-N-orientierten Blättern mittags bedeutend niedriger als 
bei horizontal ausgebreiteten. Diese Befunde KarsTENs waren von 
physikalischen Gesichtspunkten aus zu erwarten. Karsten schließt 
sich im ganzen voll der Stantschen Erklärung an. Nicht bloß die er- 
folgreiche Anwendung thermoelektrischer Meßmethoden macht die 
Arbeit KARSTENs über Kompaßpflanzen wertvoll, sondern viel mehr 
noch eine mit drei Lichtbildern illustrierte Mitteilung einer Beobachtung 
an Kakteen in einem mit der Breitseite nach Süden gerichteten Glas- 
hause. In dem heißen Sommer des Jahres 1917 stellten in dem be- 
treffenden Succulentengewächshaus in Halle die neugebildeten Glieder 
folgender Opuntien sich ausgesprochen in N-S-Richtung : Opuntia labure- 
tiana, O. leucotricha, O. tuna und O. hyptiacantha. 

Diese Erscheinung fand KARSTEN um so bemerkenswerter, als er auf 
seiner Reise zusammen mit STAHL in Mexiko nirgends an den vertikal 
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gestellten Flachsprossen der Opuntia trotz eifrigsten Suchens eine Be- 
vorzugung der N-S-Richtung hatte beobachten können. KARSTEN 
schreibt hierzu wörtlich: ,,Nun erhebt sich die Frage, warum diese Meri- 
dionalstellung nicht auch in der Heimat beobachtet werden konnte. 
Mir scheint, der Grund kann nur darin liegen, daß bei der niederen Breite 
die Vertikalstellung vollkommen genügen wird. Die Richtung N-S fällt 
bei der mehr oder minder senkrechten Stellung der Sonne zu den Opuntia- 
Gliedern wenig mehr ins Gewicht. In höheren Breiten dagegen wird der 
niedrige Stand der Sonne ausschlaggebend für die Profilstellung in 
Richtung des Meridians. Es ist die Vertikalorientierung der Glieder für 
Opuntia das weitaus wichtigere Möment, die Meridianstellung ist eine 
sekundäre Eigenschaft, die nur da in Erscheinung tritt, wo die äußeren 
Verhältnisse es als vorteilhaft erscheinen lassen. Wenn dieser Gedanke 
richtig ist, so wird man weitere, wirkliche Kompaßpflanzen nur in den 
gemäßigten Zonen außerhalb der Wendekreise erwarten dürfen.‘ 

Die Beobachtungen KARSTENS über N-S orientierte Opuntia-Flach- 
sprossen sind heute ein wertvoller Beitrag zur Analyse der Orientie- 
rungserscheinungen an Laubblättern. Auf diesen Fall wird im Hauptteil 
nochmals eingegangen werden. 

GoEBEL (1924) streift in den ,,Entfaltungsbewegungen der Pflanzen‘ 
das Kompaßpflanzenproblem, worin er die zahlreichen teleologischen 
Deutungen von Erscheinungen im Pflanzenreich mit Recht einer strengen 
Kritik unterzieht. So befriedigen die teleologischen Erklärungsweisen 
der Kompaßstellung von Laubblättern GoEBEL durchaus nicht. Seine 
strenge Kritik an der teleologischen Deutsucht ist für die gesamte 
Biologie von großem Wert. Seine Einstellung, daß die Kardinalfrage 
jeder Naturforschung die Frage nach Ursache und Wirkung, nicht nach 
Nutzen und Zweck sein soll, ist auch die, mit welcher das Kompaß- 
pflanzenproblem zu analysieren ist. 

Auch SeysoLp (1925) äußerte Bedenken gegen die teleologische 
Deutung der Kompaßstellung. Der Kernpunkt seiner Betrachtungen 
und Versuche ist mit seinen eigenen Worten (S. 76): „daß das Licht und 
vor allem die Lichtintensität bei der Entfaltungsbewegung von Lactuca 
scariola eine große Rolle spielt, daß aber die Drehung selbst in der Pflanze 
liegt‘. Die Drehung an sich ist also nach SEYBOLD autonom, nicht indu- 
ziert. Dagegen gibt er zu, daß an Pflanzen, die unter gewöhnlichen Be- 
dingungen im Freien wachsen, die Blätter ihre Drehungsrichtung ,,durch 
äußere Verhältnisse induziert abändern“. Die auch von ihm beobachtete 
Tatsache, daß von oben beleuchtete Pflanzen und solche an schattigen 
Standorten, eine Blattdrehung vermissen lassen, erklärt er in dem ersten 
Fall damit, „daß sich die Asymmetrie nicht ausbilden kann, weil die 
Blätter durch diese Beleuchtung in der Horizontallage fixiert werden“. 
Im anderen Fall: ,,weil bei ihnen das Wachstum ein sehr langsamer ist, 
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und die Asymmetrie der beiden Blatthälften leichter auszugleichen ist 
als bei den rasch wachsenden“. 

Vorbedingung für das Zustandekommen einer Torsion scheint also 
nach SEYBOLD Asymmetrie der Laubblätter zu sein; sobald die Asym- 
metrie ausgeglichen wird, lassen solche Blätter eine Torsion vermissen. 
Demnach ist die asymmetrische Ausbildung der Blatthälften von Lactuca 
scariola nicht absolut autonom, sondern von Außenfaktoren wie Licht 
bzw. Strahlung sehr zu beeinflussen, und hiermit kann auch die Torsion 
nicht absolut als autonom gelten. Auf diesen Widerspruch bei SEYBOLD 
muß jetzt schon hingewiesen werden. 

1926 berichten ERMANN über Beobachtungen von bevorzugter 
Meridianstellung der Blätter von Iris pseudacorus und STocKER über 
Beobachtungen einer Bevorzugung der E-W-Einstellung der Blätter an 
Erodium arborescens und E. glaucophyllum, die er in der ägyptisch- 
arabischen Wüste bei Heluan unter 38° nördlicher Breite machen konnte. 
STOCKER prägte für die E-W-Stellung den Ausdruck ,,transversale 
Kompaßstellung.‘‘ Anknüpfend an die Überlegung KARSTENs über den 
Einfluß der geographischen Breite auf den Einfallswinkel der Sonnen- 
strahlen, weist STOCKER darauf hin, daß die E-W-Orientierung für verti- 
kalgestellte Laubblätter in niederen geographischen Breiten diejenige 
Stellung ist, in der sie von sämtlichen Azimutorientierungen die geringste 
Energiesumme durch Sonnenstrahlung erhalten. 

Daß diese Überlegung richtig ist, ergibt eine Betrachtung der Wärme- 
summenwerte, die Dorno (1911) für verschieden orientierte Flächen 
in Davos gemessen und errechnet hat, und die KESSLER u. SCHANDERL 
(1931) in einer graphischen Darstellung der drei botanisch interessieren- 
den Fälle: 1. Horizontallage, 2. Vertikal-Azimutstellung N-S, 3. Vertikal- 
Azimutstellung E-W zusammengestellt haben. Auf einer niedrigen 
geographischen Breite wie Heluan würde die Kurve für die Vertikal- 
Azimutorientierung E-W zur Zeit der Maximalintensität der Sonnen- 
strahlung noch niedriger werden als die Kurve in Davos. 

1929 veröffentlichte SCHANDERL Beobachtungen über eine offen- 
sichtliche Bevorzugung der Vertikal-Azimutorientierung von Blättern 
der Sagittaria sagittifolia. Zum zweiten Male werden also an einer 
Wasserpflanze derartige Orientierungen beobachtet. Da die Sagittaria- 
Blätter die Vertikalorientierung und Bevorzugung der N-S-Einstellung 
nur inmitten der Teiche, also an strahlungsexponierten Standorten 
zeigten, war der Beweis erbracht, daß es eine teleologische Fehlspekula- 
tion war, wenn STAHL vermutete: „daß der natürliche Nutzen dieser 
Vertikalstellung darin zu suchen sei, daß die auf sehr langen schwanken- 
den Stielen befestigten Spreiten Dank dieser Stellung weniger in Gefahr 
kommen, durch Regen oder andere Ursachen mit dem Wasserspiegel in 
Berührungzu kommen oder gar unter denselben untergetaucht zu werden“. 
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Die Beobachtungen von N-S-Stellungen von Wasserpflanzen- 
blättern durch ERMANN und durch SCHANDERL sind deswegen für die 
Analyse des Kompaßpflanzenproblems bedeutungsvoll geworden, weil 
man bis dahin die Kompaßstellung von Laubblättern in erster Linie als 
Transpirationsschutz deuten und für das Zustandekommen derartiger 
Stellungen Wassermangel der Pflanze durch trockenen Standort voraus- 
setzen zu müssen glaubte. Weil von Wassermangel bei Wasserpflanzen 
wie Sagittaria sagittifolia keine Rede sein konnte, also die Voraus- 
setzungen fehlten, unter denen sonst Vertikalstellungen zu beobachten 
waren, kam STAHL auf die eben kritisierte Vermutung. 

SEYBOLD (1929) hatte in der ägyptisch-arabischen Wüste bei Heluan 
Gelegenheit, die von STOCKER als transversale Kompaßpflanzen be- 
zeichneten Erodium glaucophyllum und E. arborescens an ihren natür- 
lichen Standorten zu untersuchen. Weil er die Blätter dieser Erodien 
sowohl in Horizontallage wie in Vertikal-Azimutorientierung N-S und 
E-W fand, glaubte er, gegen STOCKER und die ganze Ökologie stark 
polemisieren zu müssen. Auszählungen an verschiedenen Standorten 
hatten jedoch ergeben, daß 40% der Blätter in E-W-, 30% in ausge- 
sprochener N-S-Richtung standen und 30% jede Neigung, die E-W- oder 
N-S-Stellung einzunehmen, vermissen ließen, häufig sogar in horizontaler 
Lage Rosettenwuchs zeigten. 

Die Frage, warum die Blätter in dem einen Fall die E-W-Richtung, 
im anderen Fall Horizontallage oder N-S-Orientierung einnahmen, hat 
SEYBOLD offen gelassen. Dagegen suchte er durch Messen der Tem- 
peraturen verschieden orientierter Blätter mittels thermoelektrischer 
Methode Aufschlüsse darüber zu erzielen, ob in Bezug auf Blatt-Tempera- 
turen deutliche Unterschiede zwischen N-S und E-W gestellten Blättern 
festzustellen sind. Unterschiede konnte er wohl finden, aber nicht 
solche, wie man sie auf Grund strahlungsphysikalischer Überlegungen 
erwartet hätte, denn am Versuchsort wehte dauernd Westwind mit etwa 
2 m/sec, und SEyYBoLD gibt selbst zu, daß die Temperaturkurven in 
einem Freilandversuch nicht eindeutig interpretiert werden können. 
Außerdem ist zu bedenken, daß ein einziger derartiger Versuch allein 
noch keine Klarheit bringen konnte. 

1930 brachte SCHANDERL (31) vom Würzburger Wellenkalk neue 
Mitteilungen über einwandfreie Bevorzugung der Vertikal-Azimut- 
orientierung N-S von Blättern der Iris germanica an steilen, felsigen 
Südhängen und Beobachtungen über eine ausgesprochene Bevorzugung 
der E-W-Orientierung von Blättern der Lactuca perennis an steilen, nach 
Westen schauenden Muschel- und Wellenkalkhängen. SCHANDERL ver- 
suchte diese Orientierungen in Verbindung mit der Exposition und dem 
dadurch bedingten Strahlungsklima dieser Kalkfelshänge zu bringen. 
Vor allem wird hier zum erstenmal der Einfluß der lang- und kurz- 
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welligen Rückstrahlung erhitzter, hellfarbiger Felsböden auf bodennahe 
Pflanzen in Erwägung gezogen. Das sogenannte Kompaßpflanzen- 
problem wird hier bestimmt als ein rein ökologisches Problem. 

1931 wenden KESSLER u. SCHANDERL zum erstenmal das reiche, bis- 
her von der Botanik unbenützte Zahlenmaterial DoRnos an, welches 
exakte Aufschlüsse darüber gibt, welche Wärmesummen im Sommer in 
der geographischen Breite und in der klaren Hochgebirgsluft von Davos 
auf die drei botanisch besonders interessierenden Orientierungstypen 
treffen, nämlich 1. auf eine horizontale Blattfläche bei vollständiger 
Vernachlässigung einer zusätzlichen Strahlung auf die Blattunterseite 
vom Boden her, 2. für eine Vertikal-Azimutorientierung N-S, 3. für eine 
solche E-W. Dieses wertvolle Zahlenmaterial Dornos bringen sie in 
Verbindung mit den Beobachtungen SCHANDERLS auf dem Würzburger 
Wellenkalk und behaupten, ‚daß die Orientierungspflanzen wie Lactuca 
scariola, Lactuca perennis und Iris germanica ihre Blätter jeweils parallel 
zur Ebene des größten Strahlungsstromes eines Standortes einstellen‘. Den in 
der Botanik geläufigen Ausdruck ‚‚Kompaßpflanzen‘ : ersetzen sie durch 
„Orientierungspflanzen‘‘ und erklären die Kompaßstellung N-$ als einen 
Spezialfall der vielen möglichen Stellungen. 

In der vorliegenden Arbeit wird zu erklären versucht, warum soge- 
nannte obligate ,,KompaBpflanzen‘ auch andere Azimutorientierungen 
außer der N-S-Einstellung aufweisen können. 

Neuerdings berichtet DoLx (1931) über Versuche mit Lactuca sca- 
riola, die er in Südkalifornien an eingetopften und auch an Freiland- 
pflanzen vornahm. Die Torsionen erklärt er wie SEYBOLD (1925) als 
autonome, durch Asymmetrie und Epinastie bedingte. Unter gewissen 
Bedingungen würde aber die epinastische Bewegung durch eine photo- 
tropische unterdrückt, so daß keine Torsion zustande käme. So erklärt 
er sich, daß in einem Versuch, in dem er eine Pflanze von allen Seiten be- 
schattete, so daß sie nur von oben Licht erhalten konnte, die Blätter 
horizontal ausgebreitet waren. Drei Faktoren sind nach DoLK am Zu- 
standekommen der Kompaßstellung eines Blattes von Lactuca scariola 
beteiligt: 1. die innere Asymmetrie, 2. eine epinastische und 3. eine 
phototropische Bewegung. Durch die asymmetrische Ausbildung und 
einseitiges epinastisches Wachstum kommt ein Blatt in eine Vertikallage. 
Da ein Blatt in E-W-Stellung bedeutend weniger an Gesamtbetrag von 
Sonnenenergie bekommen würde, würde das Blatt durch eine photo- 
tropische Bewegung in die Stellung gebracht, in der sie von allen Verti- 
kalorientierungen den Höchstbetrag von Sonnenenergie genießen könne, 
und das sei die Meridianstellung. Als Beweis dafür, daß phototropische 

1 In der betreffenden Abhandlung ist an dieser Stelle auf S. 208, Zeile 21 


ein Druckfehler unkorrigiert geblieben. Es muß dort anstatt „Kompaßstellung“ 
„Kompaßpflanze“ heißen. 
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Bewegungen beim Zustandekommen der N-S-Einstellung der Blätter 
von Lactuca scariola beteiligt sind, und daß die Blattflächen sich senk- 
recht auf die Richtung des stärksten Sonnenlichtes einstellen, erachtet 
Doı& einen Versuch, in dem er eine Pflanze mittels eines Heliostaten 
ständig von Süden her beleuchtete, während die E- und W-Seiten nor- 
males Licht bekamen. Die Blätter nahmen nach diesem Experiment 
E-W-Stellung ein, hatten also in der Tat ihre Spreiten senkrecht zu dem 
von Süden herfallenden Sonnenlicht gestellt. 

Die Versuche DoLks und seine Schlußfolgerungen daraus, vor allem 
sein Einwand, daß eine ökologische Deutung dieser Stellung nicht zu- 
lässig sei, werden im Hauptteil eingehend behandelt werden. 

Aus dieser kurzen Übersicht ist ersichtlich, wie sehr, seitdem STAHL 
vor 50 Jahren das Kompaßpflanzenproblem aufgerollt hat, die Ansichten 
über Wesen und Ursache dieser eigenartigen Erscheinung auseinander- 
gehen und sich vielfach sogar widersprechen. Da alle Anzeichen während 
meiner Vorstudien darauf hinwiesen, daß das KompaBpflanzenproblem 
ein ökologisches Problem ist, suchte ich 1. möglichst viele Freiland- 
exemplare unter allen möglichen Standortsverhältnissen an Ort und 
Stelle zu studieren, 2. Pflanzen an künstlich geschaffenen Standorten 
mit verschiedener Hangneigung und Oberflächenbeschaffenheit aufzu- 
ziehen, um zu sehen, wie sich die Verschiedenheiten der Standorte auf 
die Blattorientierung auswirken. 


2. Beobachtungen der Blattorientierungen an Lactuca scariola 

in natürlichen Beständen. 

Nachdem ich 1929 an einem Wellenkalkwesthang bei Würzburg 
Lactuca perennis mehrmals in einwandfreier E-W-Orientierung (SCHAN- 
DERL 31, Abb. 18), an einem Südhang dagegen in ausgesprochener N-S- 
Orientierung gefunden hatte, suchte ich systematisch steinige, trockene 
Westhänge nach Lactuca scariola ab. Wenn meine Schlußfolgerungen 
aus den Beobachtungen an Lactuca perennis richtig waren, so mußte 
auch Lactuca scariola an Westhängen in einer anderen als der bekannten 
KompaBstellung zu finden sein. 1929 gelang es mir nicht, an Westhängen 
überhaupt Lactuca scariola zu finden. Erst 1930, nachdem bei Veits- 
höchheim und Erlabrunn durch die weiter verschlechterte Wirtschafts- 
lage des Weinbaues verschiedene Weinbergsparzellen nicht mehr ge- 
pflegt worden waren, fand ich an westlich und südwestlich exponierten 
Kalkhängen hunderte von Exemplaren der Lactuca scariola. 

Meine Erwartungen und Vermutungen wurden vollauf bestätigt: 
Die Blätter von Lactuca scariola standen an den steilen, nach SW und W 
gerichteten Kalkhängen nicht in der obligaten Kompaßstellung N-S, sondern 
je nach der Exposition der einzelnen Standorte nach SW-NE bis E-W 
orientiert. 


| 
| 
| 
| 
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| 
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Zu gleicher Zeit ließen sich am Fuße der Westhänge, in den anstoßen- 
den Wiesen der Talsohle Exemplare finden, deren Blätter entweder 
überhaupt keine Vertikal- geschweige denn eine bevorzugte Azimut- 
orientierung aufwiesen, oder deren Blätter senkrecht nach allen Rich- 
tungen der Windrose standen, trotzdem sie ganztägig der vollen Sonnen- 
strahlung ausgesetzt waren. Die Freilandstudien an Lactuca scariola 
wurden 1930 und 1931 in Trier fortgesetzt. Im August 1931 hatte ich 
wieder am Steinberg in Würzburg und in der weiteren Umgebung Würz- 
. burgs Gelegenheit, tau- 

sende von Exemplaren 
an den verschiedensten 
Standorten auf ihre Blatt- 
stellung hin zu studieren. 
Die Freilandbeobach- 
tungen ergaben mit aller 
Deutlichkeit, daß zwi- 
schen Blattorientierungs- 
richtung und Standort ein 
Zusammenhang besteht. 
Die Beobachtungen lassen 
sich wie folgt gruppieren: 
1. Schattiger Stand- 
ort: Lactuca scariola stellt 
hier, wie schon STAHL und 
MAYER berichteten, ihre 
Blattspreiten in Horizon- 
tallage. Die Blätter sind 
hier wenig oder gar 
nicht schrotsägig geformt. 
Blattfarbe tiefgrün, so gut 
wie kein Wachs auf den 
Abb. 1. Lactuca scariola an einem Standort (Wiese) mit ganz. Epidermen. 
tägiger Sonnenbestrahlung. ne eee vom 2. Standort denganzen 
Tag der Sonne ausgesetzt, 
jedoch feucht, die Bodenoberflache durch dichte Grasnarbe oder Un- 
krautvegetation vor Strahlung geschiitzt. Auch hier zeigt die Pflanze 
vorwiegend Horizontallage der Blattspreiten. Die Blattform ist schon 
stark schrotsägig (Abb. 1). 

3. Bodenfläche weniger dicht bewachsen oder trockener. Hier treten 
schon Vertikalstellungen der Blätter auf. Jedoch stehen die Blätter 
nicht in einer bevorzugten Azimutrichtung, sondern regellos nach allen 
Himmelsrichtungen. 

4. Standort eben oder nach Süden geneigt, Bodenfläche grob; felsig, 
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trocken und vielfach nackt. Die Blätter stehen sämtliche senkrecht und 
in der Meridianebene. ,,Obligate Kompaßstellung.‘‘ Blätter stark gesägt 
und durch Wachsbezug blau bereift. Die gleiche Stellung tritt ein, wenn 
die Pflanze vor einer Südmauer steht. 

5. Standort mit einer Bodenoberfläche wie bei 4, jedoch unter hohem 
Neigungswinkel nach SW bis W exponiert. Die Pflanzen zeigen hier 
nicht mehr die ,,obligate Kompaßstellung‘‘ der Blätter, sondern die mei- 
sten Blätter, vor allem die untersten stehen in einer zum Hang senk- 
rechten Ebene. An einem 
reinen Westhangtritt dann 
die transversale Kompaß- 
stellung auf. An hohen 
Exemplaren reicht die 
Hangbeeinflussung unge- 
fähr bis zu einer Höhe von 
50cm an der Pflanze, die 
Blätter über 50 cm sind 
N-S orientiert. 

6. Pflanzen vor senk- 
rechten Westmauern zei- 
geninderganzen,,Stamm- 
héhe“ eine von der Mauer 
beeinflußte Stellung, so- 
fern die Mauer mindestens 
so hoch ist wie die Pflanze 
(Abb. 2). 

7. An steilen Osthän- 
gen oder an Ostseiten von 
Mauern kann Horizontal- 
lage der Blattspreiten be- 
obachtet werden, wenn 


der Standort feucht oder Abb.2. Lactuca scariola vor einer W-Mauer. (Genauer Stand- 


mit starkem Pflanzen- ort: Umsp halth der Reichseisenbahn in Zell bei 
Würzburg, gegenüber König und Bauers Schnellpressenfabrik.) 








wuchs versehen ist. Ist 

die Bodenoberfläche jedoch trocken, grob und felsig, so tritt Vertikal- 
orientierung der Blätter auf. Ein Einrücken in eine bevorzugte Ebene 
konnte hier nie beobachtet werden. 

ı Es kann natürlich im Rahmen dieser Arbeit nur ein kleiner Teil der zahl- 
reichen Lichtbilderaufnahmen wiedergegeben werden, sonst würde sie zu einem 
Bilderatlas anwachsen. Ebenso kann von dem Bildmaterial der experimentell- 
ökologischen Untersuchungen nur ein Bruchteil hier gezeigt werden. Ich bin 
jedoch gerne bereit, das unveröffentlichte Bildmaterial Fachkollegen zur Ein- 
sicht zur Verfügung zu stellen. 
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Schon allein aus diesen Beobachtungen ist ersichtlich, daß der 
physikalische Zustand der Bodenoberfläche und die Exposition eines 
Standortes maßgebend für die jeweilige Blattorientierung von Lactuca 
scariola sind. Ist diese Annahme richtig, so muß man jede beliebige 
Blattstellung durch Schaffung „künstlicher Standorte‘ mit gewissen 
physikalischen Beschaffenheiten und verschiedenen Expositionen von der 
Pflanze erzwingen können. Dies war der Gedankengang, der mich zu 
experimentell ökologischen Untersuchungen führte. 


8. Die Ergebnisse der ersten experimentell-ökologischen 
Untersuchungen an Lactuca scariola und Iris germanica (1930). 

L Lactuca scariola. Ein Versuch im Sommer 1930 zeigte mir, daß 
sich mit Lactuca scariola ausgezeichnet experimentieren läßt, da diese 
Pflanze in sehr kurzer Zeit eindeutig auf eine Änderung des Standortes 
bzw. auf eine Änderung des Strahlungsklimas eines Standortes reagiert. 
Eine junge, überwinterte Pflanze von 20 cm Höhe, welche an einem 
schattigen Standort gewachsen war und nur horizontal ausgebreitete 
Blätter besaß, wurde behutsam ausgegraben und eingetopft. Sie wurde 
solange sorgfältig gegossen und gepflegt, bis sie gut in den Topf einge- 
wachsen war. Währenddessen wurde an einem westnordwestlich ge- 
neigten Weinbergshang eine genau nach Westen mit 300 Neigung orien- 
tierte Fläche aus Devonschieferplatten von ungefähr 1 qm Größe ge- 
schaffen. Anfangs Juli wurde die Versuchspflanze an diesen künstlichen 
Standort mitsamt dem Topf in die Erde gegraben. Die Pflanze wurde die 
erste Zeit noch ab und zu begossen. Nach 5 Wochen konnte ich bereits 
feststellen, daß 1. sämtliche Blätter aus der Horizontallage sich in die 
Vertikallage gedreht hatten, 2. daß die untersten vier Blätter bis etwa 
25 cm Abstand vom Boden sich genau senkrecht zu dem dahinter- 
liegenden künstlichen W-Hang, also in E-W-Richtung eingestellt 
hatten, während die Blätter darüber die bekannte KompaBorientierung 
N-S aufwiesen (Abb. 3). 

Zu gleicher Zeit war neben der Lactuca scariola ein Topf mit Iris 
germanica gesetzt worden. Iris germanica zeigte keine eindeutige Be- 
vorzugung einer Orientierungsrichtung in dieser Zeit. 

Dieser Versuch ergab also, daß Lactuca scariola im Gegensatz zu Iris 
germanica sehr schnellreagiert und daß tatsächlich, wie ich schon 1930 ver- 
mutete und zusammen mit KESSLER zum erstenmal mit Bestimmtheit 
aussprach, „über die Kompaßstellung N-S oder E-W (transversale 
Kompaßstellung nach STOCKER) einzig das Strahlungsklima des betref- 
fenden Standortes entscheidet‘‘. Bei diesem Versuch hatte Lactuca nur 
die bodennächsten vier Blätter senkrecht zur rückstrahlenden W- 
Fläche gestellt. Die Blätter darüber standen in der obligaten Kompaß- 
orientierung N-S. 
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Dieser Befund steht in vollem Einklang mit Beobachtungen von 
natürlichen Lactuca-Beständen an Westhängen bei Würzburg. Junge 
oder schwächere Pflanzen zeigten dort, solange sie nicht höher als 
20—30 cm waren, meist zu 100% eine von dem dort steilen Hang beein- 
flußte Stellung. Sobald die Pflanzen, größer geworden, immer mehr der 
bodennahen Zone entrückten, zeigten die höher inserierten Blätter, wie 
in dem eben beschriebenen Versuch, stets die gleiche Orientierung, näm- 
lich die KompaBorientierung 
N-S. 

Da ich bei Wiirzburg 
Pflanzen vor senkrechten W- 
Flächen beobachten konnte 
und diese (Abb. 2) zu 100%, 
also in der ganzen Stamm- 
höhe, eine von der rück- 
strahlenden Wand beein- 
flußte Blattorientierung auf- 
wiesen, mußte ich den Schluß 
ziehen, daß an W-Flächen der 
Neigungswinkel und die Höhe 
der rückstrahlenden Fläche 
bestimmend auf die Anzahl 
der reagierenden Blätter ist. 

II. Iris germanica. Nach- 
dem ich 1929 Iris germanica 
als Orientierungspflanze in 
N-S-Stellung an südlich ex- 
ponierten Kalkhängen ken- 
nen gelernt hatte, suchte ich 
vergebens W- und SW-Hänge 
des Maintales nach Iris ger- 


manicaab. Es hätte mich da- Abb. 3. Der erste experimentell-ökologische Versuch. 
mals brennend interessiert, W-Hang mit natürlichem Devonschiefer. Die unteren 


ob diese Pflanze an W-Hin. ‘Stet an Zaren acrile sehen dee In B-W- 
gen ebenfalls in ,,KompaS- 

stellung‘‘ (N-S) oder mit anderer Blattorientierung, etwa E-W wächst 
(SCHANDERL 31, S. 804). 

Da ich keine natürlichen Bestände von Iris germanica an W-Hängen 
finden konnte, verpflanzte ich Ende Oktober 1929 20 Stöcke, die im 
Leistengrund in Würzburg genau in N-S-Stellung standen, an zwei 
Stellen eines reinen W-Hanges bei Erlabrunn. Sie wurden genau so an 
dem Kalkhang eingepflanzt, wie sie vorher standen, nämlich in ,,Kom- 
paßstellung‘“‘ N-S. Die Blattflächen standen also sämtlich parallel zu 

Planta Bd. 16. 47 
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den Hangflächen. Die Hangflächen waren felsig und stark geneigt (unge- 
fahr 40—50°). Drei Pflanzen kamen unmittelbar vor eine senkrechte 
Kalkfelswand. Diese verpflanzten Iris wurden sodann im Sommer 1930 
aufgesucht und ihre Blattstellung beobachtet. Im Gegensatz zu dem 
Versuch in Trier an einem Westhang mit Devonschieferbelag, hatten in 
dem intensiven Strahlungsklima der felsigen und trockenen Wellenkalk- 
hänge bereits 1930 50% der verpflanzten Iris die ursprüngliche N-S- 
Orientierung der Blätter verlassen, indem sie die Blätter so drehten, daß 
die Blattlamina mehr oder minder senkrecht zu den rückstrahlenden 
standen. Von den restlichen 50% war ein Teil der Blätter 
offensichtlich durch Hitzetod eingegangen. Die Vertrocknung der 
Blätter hatte an der Spitze begonnen, bei manchen waren nur die Basal- 
teile noch grün und lebend. Eine Anzahl Blätter standen noch unbe- 
schädigt in mehr oder minder ausgesprochener N-S-Richtung. 


4. Fortsetzung und Erweiterung der experimentell-ökologischen 
Untersuchungen im Sommer 1931. 


I. Lactuca scariola. 
a) Die verschiedenen Versuchsanordnungen. 

Zwingend wiesen die Erfahrungen des ersten experimentell-üko- 
logischen Versuches in Trier 1930, der Versuch mit verpflanzter Iris bei 
Würzburg, sowie die ständig fortgeführten Studien an natürlichen Be- 
ständen von Lactuca scariola in der Umgebung Triers und Würzburgs 
immer wieder darauf hin, daß nur die Strahlungsverhältnisse auf kleinstem 
Raum die Ursache der verschiedenen Blattorientierungen sein konnten. 

Nachdem Lactuca scariola als besonders strahlungsempfindliche, 
schnell reagierende und daher sehr geeignete Versuchspflanze erkannt 
war, sollten im Sommer 1931 Lactuca-Sämlinge verschiedenen Strah- 
lungsklimaten ausgesetzt werden, indem sie vor Flächen mit verschie- 
dener Exposition zur Himmelsrichtung, mit verschiedenen Neigungs- 
winkeln und Oberflächenbeschaffenheiten eingepflanzt wurden. 

In folgendem seien kurz die für diese Versuche eigens geschaffenen 
künstlichen Standorte in Bezug auf Bauweise, Material, Exposition und 
Neigung beschrieben. 

An einem nach allen Himmelsrichtungen freigelegenen, schwach nach Süden 
geneigten Gipfelrücken eines Berges, der von Süd bis West steil abfällt und Reb- 
pflanzungen trägt, wurden drei Pyramiden erbaut. Außerdem wurden an drei 
Stellen je 1 qm horizontale Fläche mit Schieferplatten gepflastert. Der in der 
Nähe des Instituts für Klimaforschung zutage tretende Devonschiefer stellte zu 
derartigen Versuchen ein sehr geeignetes Baumaterial dar. 

Zwei vierseitige Pyramiden hatten rechteckigen Grundriß von 3x2 m und 
eine Höhe von 1,8 m. Sie entstanden aus zufällig an dem Versuchsort vorhan- 
denen kleinen Hügeln von Humuserde für Rebpflanzungen. Diese Hügel brauch- 
ten nur durch teilweises Abgraben und Aufschütten symmetrisch geformt und die 
Seiten mit Schieferplatten belegt werden. Mehr Arbeit und Zeitaufwand er- 
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forderte der Bau eines achtseitigen Pyramidenstumpfes von 9,6 m Umfang und 
1,5 m Höhe. Er wurde so angelegt, daß 1. die Seiten genau nach N, S, E und W, 
sowie den dazwischen liegenden Richtungen NE, SW, SE und NW schauten und 
2. jede Seite eine solche Neigung hatte, daß die Sonne beim Passieren des Mittel- 
lotes die betreffende Fläche senkrecht bestrahlte. Bei Zugrundelegung des 
21. Juni, als Mitte der Vegetationszeit der Lactuca-Sämlinge, und Berücksichti- 
gung der geographischen Breite Triers von 49045,5’ mußten daher 


die S-Seite . . . 26,50, 
die SE u. SW- ,, . . . 33,50, 
die Eu. W- ,, . . . 57,59 Neigung haben. 





Abb. 4. Die achtseitige Pyramide von S-W aus gesehen, 3 Wochen nach Auspflanzung der 
Sämlinge. (Phot. O. W. Kessler.) 


Den NE und NW-Seiten wurde die Neigung von 65° und der N-Seite von 75° 
gegeben. Die Pflanze auf der Nordseite des achtseitigen Pyramidenstumpfes 
konnte bei dieser Anordnung zu keiner Tageszeit von direktem Sonnenlicht ge- 
troffen werden. Um die theoretisch erwünschten Neigungswinkel für die einzelnen 
Pyramidenmantelflächen tatsächlich auch zu bekommen, wurde der Pyramiden- 
stumpf zuerst als Gerippe aus alten, mit Draht verbundenen und in die Erde ge- 
rammten Weinbergspfählen hergestellt. Sodann wurde das Innere mit Erde aus- 
gefüllt. Je nach der Neigung wurde in oder vor die Flächen ein im Gewächshaus 
herangezogener, eingetopfter Sämling gesetzt. Von den Sämlingen waren acht mög- 
lichst gleiche ausgewählt worden. Jeder Topf bekam vorher auf der nach vorne 
gerichteten Seite eine Markierung von weißer Ölfarbe, damit jede eventuelle Dre- 
hung der Töpfe von unbefugter Seite sofort gemerkt werden konnte (Abb. 4). 

Nachdem am 30. Mai die Töpfe an Ort und Stelle eingesetzt worden waren, 
wurden die Seiten der Pyramiden mit Schieferplatten belegt und die Fugen mit 
Zementmörtel verputzt, so daß die Platten nicht mehr nachträglich an den steilen 
Seiten rutschen konnten. Dasselbe geschah an den vierseitigen Pyramiden. So 

47* 
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bekam der ganze Bau größere Festigkeit und Widerstandsfähigkeit. Während 
der angrenzende Weinberg durch einen Wolkenbruch am 12. Juni hunderte von 
Kubikmetern Erde durch Abschwemmen verlor und ganz katastrophal zuge- 
richtet wurde, trugen meine Pyramiden nicht den geringsten Schaden davon. 
Am idealsten wäre ja ein ganz aus Zement gegossener Pyramidenmantel gewesen; 
so setzte sich jede Seite aus Dutzenden von Einzelflächen von Schieferplatten 
zusammen und stellte keine ganz glatte Fläche dar. Aus technischen und finan- 
ziellen Gründen ließ sich die Idee eines Zementblockes oder eines Zementmantels 
nicht verwirklichen. Andererseits kamen die aus Schieferplatten zusammen- 
gesetzten Flächen wieder natürlichen Verhältnissen, wie sie vor allem im Devon- 
schiefergebiet in den Weinbergen gegeben sind, viel näher. 

Außer diesen drei Pyramiden wurden an einer anderen Stelle, nämlich an 
einem WNW-Hang zwei Wände mit der Neigung von 75° und 140 cm Länge und 
95 cm Höhe aufgestellt. Die eine Fläche bestand aus weißen glasierten Ton- 
platten, die andere aus groben Dev hieferplatten, die zudem noch mit einem 
Mittel geschwärzt waren, das als das best absorbierende bekannt ist. Vor jeder 
dieser Wände wurden je zwei Töpfe mit ljährigen Sämlingen von Lactuca scariola 
gestellt. Die Wände waren genau nach Westen orientiert. Auf meinen Wunsch 
stellte Herr Meteorologe Dr. Dusots vor jede Fläche Schwarzkugelaktinometer! 
auf, die mit Registrierapparaten verbunden waren. Diese Aktinographen sollten 
Aufschluß geben, ob sich vor diesen zwei W-Flächen mit verschiedener Ober- 
flächenbeschaffenheit und Farbe auch verschiedene Intensitäten der Gesamt- 
strahlung messen lassen, die auf einen gut definierten Körper (Kugel mit 100 mm 
Durchmesser) in bestimmter Entfernung von den rückstrahlenden Flächen fallen. 

Unweit von dieser Stelle waren eine Menge Samen von Lactuca-Versuchs- 
pflanzen des Jahres 1930 aufgegangen. Alle diese Sämlinge wurden bis auf vier 
entfernt. Hinter diesen vier Pflanzen, die also 2jährig waren, wurden Schiefer- 
platten gelegt, die in einem Fall einen Neigungswinkel von 35°, im anderen Fall 
einen solchen von 50° bildeten. 

An einer der vierseitigen Pyramiden wurden im Frühjahr vier an Ort und 
Stelle gekeimte und überwinterte Lactuca-Sämlinge beobachtet. Einer wuchs 
an der Ostfläche, einer an der Südfläche, je einer an der SE- und NW-Kante. 
Alle vier Pflanzen wurden als sehr willkommen stehen gelassen. Bei jeder wurden 
ringsherum Schieferplatten gelegt. Hinter die Pflanzen an den Kanten wurden 
eigens ungefähr 1 qm große Schieferflächen gelegt, welche mit 33,5° nach SE 
bzw. NW schauten. 


b) Die Methode der statistischen Erhebung der Blattstellungen 
und ihre Auswertung. 

Bei den Studien an Versuchspflanzen, sowie an Pflanzen in natür- 
lichen Beständen ist es, sobald eine Pflanze mehr als etwa 15 Blätter be- 
sitzt, nicht immer möglich, durch bloßes Betrachten der gesamten Blätter 
einen klaren Einblick in deren Orientierungsverhältnisse zu bekommen. 
Daher wurde eine Methode der statistischen Erhebung der Blatt- 
orientierungsrichtung angewandt, die bei kritischer Anwendung exakte 

1 Da hier nicht der Platz ist und ich mich auch nicht für befugt halte, aktino- 
metrische Meßmethoden zu erläutern, sei auf die Spezialliteratur verwiesen: 
Luxe: Die Ubertemperaturen einer frei aufgestellten schwarzen Kugel. Meteoro- 
logische Zeitschrift 1926, H. 1. — Linke, Mıtc# f und Dusoıs: Die Frankfurter 
Strahlungs- und Sonnenfinsternisexpedition nach Norwegisch-Lappland 1927. 
Berichte d. Univ.-Inst. f. Meteorologie und Geophysik. Frankfurt 1932. 
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Aufschlüsse darüber gibt, ob eine bevorzugte Blattorientierungsrichtung 
an der betreffenden Pflanze vorhanden ist, und mit welcher Himmels- 
richtung diese zusammenfällt. 

Tabelle 1. Statistische Erhebung der Blattorientierung an einem Exemplar 


von Lactuca scariola. Standort: W-Hang mit 30° Neigung. 10. Juli 1931. 
A = Azimutal-, Z = Zenitalstellung. 




















Bodennahe Zone 
Azimutrichtung (bis 50 cm Höhe) (über 50 em Höhe) 
BEN... I A+Z A+Z A+Z A+Z 
A. 2. absolute |in % aller | A. Z. absolute | in % aller 
Blattzahl Blätter Blattzahl Blätter 

NNW 1 6 7 44 2 1 3 3,6 
N 4 3 7 4,4 5 7 12 14,4 
NNE 3 2 5 3,1 4 1 5 6,0 
NE 7 4 11 6,9 5| 3 8 7,0 

ENE 2 3 5 3,1 0; 0 0 0 
E 9 7 16 10,0 4| 0 4 4,8 

ESE 2 2 4 2,5 0; 0 0 0 
SE 3 4 7 4,4 2 | 4 6 7,2 
SSE 1 5 6 3,8 2 1 3 3,6 
S 3 3 6 3,8 417 10 12,0 
SSW 0 3 3 1,9 0 | 1 1 1,2 
SW 11 4 15 9,3 6| 3 8 9,6 
WSW 12 2 14 8,8 0 1 1 1,2 
W 18 7 25 15,5 11 1 12 14,4 
WNW Lis 10 6,2 14.1 2 2,4 
NW 9 4 13 8,1 3 | 4 7 8,4 
horizontal 6 | — 6 3,8 1 | — 1 1,2 
Summe 98 | 62 160 100,0 48 | 35 83 100,0 























Von den zahlreichen derartigen statistischen Erhebungen an Lactuca scariola, 
welche im Laufe des Sommers 1931 gemacht wurden, sei nur eine zur Erläuterung 
der Auswertungsmethode in Tabelle 1 angeführt. Aus vier derartigen statisti- 
schen Erhebungen an vier Pflanzen desselben Standortes wurde die graphische 
Darstellung (Abb. 5) zusammengestellt. Diese Art der graphischen Darstellung 
ist in der Meteorologie üblich zur übersichtlichen Darstellung der Häufigkeit einer 
Windrichtung an einem Ort in bestimmter Zeit. Wie der Meteorologe auf den 
Radien der Windrose die Häufigkeitszahl einer Windrichtung in einer Maßeinheit 
aufträgt, so wurde hier auf den Radien die Häufigkeit einer Blattorientierung 
eingetragen. Mit einem Blick erfaßt man so die Orientierungsverhältnisse der 
Blätter einer Pflanze weit besser und einfacher, als in irgendeiner Tabellenform. 

Da es Botaniker gibt, die bislang dem sogenannten „Kompaßpflanzen- 
problem“ sehr skeptisch gegenüberstanden, mußte ich des Einwands gewärtig 
sein, daß auch derartige statistische Erhebungen keine volle Gewähr für ihre 
Zuverlässigkeit böten. Es könnte ein Skeptiker annehmen, in einer gewissen 
Voreingenommenheit hätte ich mir vielleicht eingebildet, die von mir „theoretisch 
erwünschten‘ Blattstellungen tatsächlich zu sehen. Um jeder Möglichkeit einer 
subjektiven Beeinflussung vorzubeugen, suchte ich für diese statistischen Er- 
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hebungen nach einem in dem Kompaßproblem unvoreingenommenen und kriti- 
schen Mitarbeiter. Diesen gewann ich in der Person des Physikers und Meteoro- 
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Abb. 5. Die Blattorientierungen von 4 Exemplaren Lactuca scariola mit insgesamt 827 Blättern 
(davon 644 Blätter bis 50cm Abstand vom Boden und 183 Blätter darüber) an einem W-Hang. 
Schwarze Figur Blätter bis zu 50cm Stammhöhe, gestrichelte Figur die Blätter über 50 cm 
Stammhbhöhe. 





Abb. 6. Zwei Blätter von Lactuca scariola in Profilstellung: a Azimutalstellung, 
b Zenitalstellung. 
logen Dr. WoLrGanG KAEMPFERT vom Reichsausschuß für Frostabwehr im 
deutschen Weinbau in Trier, dem ich für seine wertvolle Mitarbeit in dieser Sache 
sehr zu Dank verpflichtet bin. 
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Nachdem aus hellfarbigen Bändern, Stricken und Stäben vor der Pflanze mit 
Hilfe eines Kompasses ein Kreuz mit den vier Haupthimmelsrichtungen gelegt 
war, legte der eine von uns ein Holzbrettchen dem zu untersuchenden Blatt 
parallel an und rief dem anderen die Himmelsrichtung der Blattebene zu, der 
dann einerseits die Eintragung in die vorbereitete Liste tätigte, andererseits den 
Fall selbst nochmals kritisch prüfte. So wurde Blatt für Blatt untersucht. Da 
die Ermittlung der Blattorientierung vor allem an Pflanzen mit über 100 Blättern 
sehr ermüdete, wurde von Zeit zu Zeit abgewechselt. Bei der Aufnahme nannten 
wir Vertikalstellungen mit der Blattspitze zum Horizont Azimutalstellung, solche 
mit der Blattspitze zum Zenit Zenitalstellung (Abb. 6). 

Außerdem zerlegten wir eine über 50 cm hohe Pflanze in zwei Zonen: 1. in 
eine bodennahe Zone bis 50 cm, 2. in eine über 50 cm Bodenabstand. In zu- 
künftigen Untersuchungen könnten mit Vorteil mehr Zonen (vielleicht in 25 cm 
Höhenabstand) untersucht werden. 


e) Beschreibung der Versuchsergebnisse. 
1. Die achtseitige Pyramide. Einen Überblick über die dort erzielten 
Ergebnisse gibt die graphische Darstellung in Abb. 7. Trotzdem an 





Abb. 7. Die Blattstellungen von 8 Pflanzen an einer achtseitigen Pyramide. 


dem Versuchsplatz sehr reger Luftaustausch herrschte, und trotzdem 
einjährige Pflanzen (also im Frühjahr ausgesäte Sämlinge) benutzt 
wurden, ergaben sich, wie man aus der Abbildung ersieht, ganz ein- 
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deutige Beziehungen zwischen bevorzugter Blattorientierung und Hang- 
richtung. 

N-Seite: Vorhanden waren 27 Blätter, davon 29% absolut horizontal 
ausgebreitet. Die übrigen, als vertikal gestellte Blätter gerechnet, 
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waren nicht von der Insertionsstelle am Sproß aus so straff vertikal ge- 
stellt, wie bei S- oder W-Exposition, sondern entsprangen in Horizontal- 
stellung. Die Drehung begann erst in der Blattmitte, so daß sie besser 
als „schraubig gedreht‘‘ zu bezeichnen wären. 
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NE-Seite: 21 Blätter, auffallenderweise keine absolut horizontal 
ausgebreitete vorhanden. Keine ausgesprochen bevorzugte Orientie- 
rungsrichtung der vertikal gestellten Blätter. 

E-Seite: 22 Blätter, davon 18% horizontale. Die vertikal gestellten 
standen in allen Richtungen der Windrose. 

SE-Seite: 24 Blätter, davon 12% horizontale. Hier ließ sich schon 
eine schwache Bevorzugung einer Richtung feststellen, nämlich NW-SE. 

S-Seite: Leider blieb hier die Pflanze sehr schwach; sie wies nur 
elf Blätter auf, die alle senkrecht standen. Trotzdem trat deutlich die 
Bevorzugung einer Richtung in Erscheinung, nämlich N-S, welche ver- 
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Abb. 9. Die Blattorientierungen einer Lactuca scariola vor einem NW-Hang. 


mutlich noch deutlicher geworden ware, wenn die Pflanze mehr Blatter 
besessen hätte (siehe die graphischen Darstellungen von den Versuchen 
an den vierseitigen Pyramiden). 

SW-Seite: 42 Blätter, davon 16% horizontale. Die bevorzugte 
Orientierungsrichtung der vertikal gestellten Blätter war NE-SW. 

W-Seite: 13 Blätter, davon 7% horizontale. Die zur Schieferfläche 
gerichteten Blätter zeigten an den Spitzen Rötungen und Verbrennungen. 
Die meisten Blätter waren von der Wand weggerichtet (siehe die übrigen 
Versuche an W-Wänden). 

N-W-Seite: 11 Blätter, davon 9% horizontale. Es trat auffallender- 
weise (siehe N-E-Seite!) auch in dieser Exposition eine deutliche, bevor- 
zugte Richtung der Profilblätter auf. Ein anderer Versuch (siehe Abb. 9) 
brachte dasselbe Ergebnis. 
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2. Die vierseitigen Pyramiden (Abb. 8). Leider waren hier an beiden 
W-Seiten die Versuchspflanzen 3 Wochen nach dem Einpflanzen von 
Wind abgeknickt worden und dadurch eingegangen. An der Südseite 
der Pyramide a und an der Ostseite der Pyramide b war je eine zwei- 
jährige Pflanze stehengelassen worden. So erhöhte sich die Blattzahl 
auf der Südseite der Pyramide a auf 85 und auf der Ostseite der Pyra- 
mide b auf 43. 

Getrennt dargestellt (Abb. 9 und 10) sind die Beobachtungen an zwei 
2jährigen: Pflanzen, von denen eine an der NW-Kante, die andere an 
der SE-Kante von selbst gewachsen war, und hinter denen nachträglich 
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Abb. 10. Wie in Abb. 9, jedoch vor einem SE-Hang. 


(da sie beim Bau der Pyramiden nicht bemerkt worden waren), je eine 
Schieferfläche von ungefähr 1 qm Größe und 33,5° bzw. 50° Neigung, 
errichtet wurde. Insgesamt waren also an den zwei vierseitigen Pyra- 
miden zehn Versuchspflanzen mit insgesamt 305 Blättern. Vergleicht 
man die Befunde an den einzelnen Seiten mit denen an der achtseitigen 
Pyramide, so stimmen sie im Prinzip auffallend gut überein. Erwähnt 
muß noch werden, daß sich bei den vierseitigen Erdpyramiden an den 
Nordseiten, die 45—50° Neigung hatten, sehr schnell eine Unkrautflora 
bemerkbar machte, die absichtlich nicht gestört wurde. Sie bestand 
in der Hauptsache aus Sonchus oleraceus und Mercurialis annua. Dieses 
Hygrophyten-Vegetationsgebiet schloß, wie Abb. 11 zeigt, haarscharf 
mit der Kante gegen die Westseite ab. Auf den Ostseiten fanden sich 


1 Die sich übrigens zu derartigen Versuchen weit besser eignen als 1 jährige. 
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gegen September ebenfalls solche Bestände, aber bedeutend lockerer als 
auf den N-Seiten ein. Die S- und W-Seiten wiesen nur einige kümmer- 
liche Exemplare davon auf. Derselbe Boden, die gleiche Bodenober- 
fläche und trotzdem ein derart scharfer Unterschied schon auf kleinstem 
Raum! Dieses an sich unbeabsichtigte Experiment sei angeführt, weil es 
so recht die wichtige Rolle des Expositionsklimas für gewisse Pflanzen 
veranschaulicht. 

3. Die Versuche auf Horizontalflächen. Zwei horizontale Stellen mit je 
einer zweijährigen an Ort und Stelle herangewachsenen Pflanze, wurden 





Abb 11. Eine der Nordseiten der vierseitigen Pyramiden. Mercurialis annua und Sonchus 
oleraceus bildeten hier einen dichten Bestand. 


geschiefert, eine dritte mit Torfmull (5 cm hoch) bestreut. Alle drei 
Pflanzen zeigten die bekannte ‚„‚Kompaßstellung‘‘ N-S so deutlich, daß 
sie mit bloßem Augenschein, auch ohne statistische Erhebung eindeutig 
festzustellen war (Abb. 12). 

4. W-Hang mit natürlichem Schiefer. Hinter vier Pflanzen, die auf die 
oben (S. 722) geschilderte Weise an dem WNW-Hang in unmittelbarer 
Nähe des Instituts hingekommen waren, wurden genau nach Westen 
schauende Schieferflächen mit 35—50° Neigung errichtet. Trotzdem 
viele Blätter an diesen außerordentlich üppigen Pflanzen nicht voll der 
Sonnen-, Himmels- und Erdstrahlung ausgesetzt sein konnten, da sie 
sich gegenseitig zeitweise beschatteten, war doch eine deutliche Bevor- 
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zugung der W-E-Richtung in der bodennahen Zone (bis 50 cm Stamm- 
höhe) festzustellen. Unter den vier Versuchspflanzen waren zwei, bei 


Ökologische Untersuchungen an sogenannten KompaBpflanzen. 731 


denen diese Erscheinung schon beim Betrachten zu sehen war. Absicht- 
lich wurden aber bei der graphischen Darstellung (Abb. 5) nicht diese 
zwei mit besonders ausdrucksvoller Bevorzugung der W-E-Richtung 
in der bodennahen Zone allein, sondern sämtliche vier Pflanzen ein- 
bezogen. Die Prozentualzahlen stellen also Mittelwerte dar. Aus der 
Abb. 5 geht weiter eine sehr interessante Tatsache hervor, daß nämlich 
im Gegensatz zu den Blättern der bodennahen Zone, welche ,,ter- 
restrisch“ orientiert sind, die Blätter in über 50 cm Höhe vom Boden in 
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Abb. 14. Lactuca scariola an einem W-Hang. Aufgenommen am 13. Juli 1981 (gestrichelte 
Figur) und am 17. August 1981 (schwarze Figur und Prozentzahlen in Klammern). 


N-S-Richtung stehen, also ,,solarisch“ orientiert sind. Oder mit an- 
deren Worten: Die Blätter der bodennahen Zone stellen sich so, daß der 
Cosinus des Einfallswinkels (vom Lot auf die Blattebene aus gerechnet) 
der vom Hang her zum Blatt kommenden Strahlung, zur Zeit von deren 
größter Intensität, z. B. an einem W-Hang nachmittags, nie den Wert 1 
erreicht. Die Blätter der Zone über 50 cm stehen derart, daß zur Zeit 
der größten Intensität der Sonnenstrahlung deren Einfallswinkel auf 
das Blatt (wieder vom Lot auf die Blattebene ausgerechnet) sehr groß 
und somit der Cosinus dieses Winkels sehr klein wird. 

An einer dieser vier Pflanzen wurde zweimal eine statistische 
Erhebung der Blattorientierungsrichtung vorgenommen, einmal am 
13. Juli, das andere Mal am 17. August. Aus diesen Aufschreibungen, 
dargestellt in Abb. 14, geht hervor, daß im Laufe des Sommers ständig 
Änderungen der Blattorientierungsrichtung vor sich gingen und zwar so, 
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daß in der bodennahen Zone die senkrecht zum Hang orientierten Blätter 
ständig an Zahl zunahmen. 

5. W-Hang aus geschwärztem Schiefer. Durch das Schwärzen der 
Schieferplatten wurde das sonst an Devonschiefer durch hohen Glimmer- 
gehalt große Reflexionsvermögen der Oberflächen unterdrückt; die 
daraufkommende Sonnen- und Himmelsstrahlung wurde hier weit- 
gehend absorbiert. Diese mit Rubensschwärze überstrichenen Platten 
sandten also zu den davorstehenden Lactuca scariola-Pflanzen nur 
Wärmestrahlung. Die der schwarzen Fläche unmittelbar benachbarten 
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Abb. 15. Lactuca scariola an der W-Seite der achtseitigen Pyramide. ,,Fliehstellung‘ der Blätter. 





Blätter zeigten im Laufe des Sommers starke Rötung, zum Teil ver- 
trockneten sie, zum Teil aber wandten sie sich von der Rückwand ab, 
derart, daß zuletzt auf der Seite zu der Rückwand überhaupt keine 
Blätter mehr standen, sondern sämliche in ausgesprochener W-Richtung 
von der Pflanze aus (Abb. 15 und 16). 

Da das Ergebnis dieses Versuches mit dem an der steilen W-Seite der 
achtseitigen Pyramide übereinstimmt, ist der Beweis gegeben, daß die 
Blätter von Lactuca scariola nicht nur auf die direkte und von der Boden- 
oberfläche reflektierte Sonnen- und Himmelsstrahlung, sondern auch im 
besonderen auf die in langwellige Strahlung, transformierte Sonnen- und 
Himmelsstrahlung reagieren. 
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6. W-Hang mit glasierten, daher stark reflektierenden Tonplatten. Wie 
stark diese Tonplatten reflektieren, ergibt ein Vergleich der Strahlungs- 
mengen, die ein Schwarzkugelaktinograph vor der Wand mit geschwärz- 
ten Schieferplatten und ein anderer derselben Dimensionierung vor der 
weißen Wand erhielt. Der Meteorologe Dr.DuBois war so liebenswürdig, 
mir von einem klaren Tag (24. Juli 1931) seine Strahlungsmessungen vor 
diesen zwei Wänden auszurechnen und zur Verfügung zu stellen, wofür 
ich ihm auch an dieser Stelle danken möchte. Setzt man die vor der 
schwarzen Wand gemessenen Strahlungsmengen gleich 1, so war an 


x 





Abb. 16. 2 Lactuca scariola vor einer W-Wand aus mit Rubensschwärze bestrichenen 
Schieferplatten. Ebenfalls ,,Fliehstellung‘ der Blätter. 


diesem Tag das Verhältnis der Gesamtstrahlung vor der weißen Wand zu 
der vor der schwarzen wie folgt: 
MEZ. 9-10 10-11 11-12 12-13 13—14 14—15 15—16 16—17 Uhr 
Verhältnis 0 1,01 1,10 1,36 1,46 1,35 1,42 1,38 
MEZ. 17—18 18—19 Uhr 
Verhältnis 1,53 1,89 


In den Strahlungssummen vor der schwarzen Wand sind noch die 
Strahlungsmengen enthalten, welche der Aktinograph in Form von lang- 
welliger Wärmestrahlung von den erhitzten Schieferplatten her auffing, 
sowie durch molekulare Wärmeleitung von der dort aufsteigenden Warm- 
luft bezog. Für einen Pflanzenphysiologen wäre es sehr interessant ge- 
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wesen, wenn man noch ein drittes Schwarzkugelaktinometer in gleicher 
Höhe über einer feuchten Wiese am selben Westhang hätte aufstellen 
können. Dann hätte man den Betrag an Wärmestrahlung, den das Ak- 
tinometer von den schwarzen Schieferplatten erhielt, in erster Annäherung 
ermitteln können. Außerdem hätten aber diese drei Meßstellen demon- 
striert, daß, trotzdem auf alle drei Stellen der gleiche Energiebetrag von 
Sonne und Himmel her strahlte, allein durch die verschiedenen physi- 
kalischen Zustände der Böden hinter den drei Aktinometern die Inten- 
sität der Gesamtstrahlung an diesen drei Stellen grundverschieden ist. 

Bei Berücksichtigung dieser Tatsachen der Strahlungsphysik ist es 
nicht verwunderlich, daß auch die Reaktion von strahlungsempfind- 
lichen Pflanzen an derartigen drei Stellen grundverschieden sein muß. 
Beim Vergleich des Verhaltens der Versuchspflanzen vor der weißen und 
der schwarzen W-Wand wird die Frage auftauchen, warum trotz der 
höheren Gesamtstrahlung vor der weißen Wand dort die Blätter der Ver- 
suchspflanzen sich nicht energisch von der rückstrahlenden Wand ab- 
wandten, wie es die Blätter vor der schwarzen Wand taten. Leider 
konnte man die für meteorologische Zwecke gebauten Schwarzkugel- 
aktinometer nicht so nahe an die schwarze Wand bringen, wie die Ver- 
suchspflanzen standen, da die Schwarzkugeln mit 10 cm Durchmesser 
eine zu große Fläche beschattet hätten. Um die Strahlungsmengen an- 
nähernd zu erfassen, die auf ein Laubblatt einwirken, müßte ein ent- 
sprechend dimensioniertes Aktinometer gebaut werden. Ein derartiges 
Aktinometer könnte in die gleiche Nähe der rückstrahlenden Fläche ge- 
bracht werden wie die Versuchspflanzen, und es würde sodann mit 
Sicherheit eine weit größere Intensität der Gesamtstrahlung vor der be- 
rußten Fläche zu messen sein, als bei dem Abstand vorliegender Meß- 
reihen. 

Die glasierten Tonplatten der weißen Wand reflektierten sehr stark, 
direkt und diffus. Es darf daher angenommen werden, daß sie keine 
wesentlichen Übertemperaturen gegenüber der umgebenden Luft auf- 
wiesen, da sie wenig Strahlung absorbierten. 

Dagegen absorbierten die berußten Schieferplatten praktisch restlos 
die auftreffende Strahlung. Leider konnten keine Oberflächentempe- 
raturen an ihnen gemessen werden. An sonnigen Tagen waren sie jedoch 
nachmittags so heiß, daß man die Hand nur für Sekunden darauflegen 
konnte. Die ankommende Strahlung wurde hier in Jangwellige Warme- 
strahlung transformiert. Jeder einzelne Punkt der schwarzen Fläche 
strahlte, und zwar diffus nach allen Richtungen des Raumes. Je näher 
ein Blatt den schwarzen Platten stand, desto mehr mußte es von der 
Wärmestrahlung auffangen. Vor der schwarzen Wand spielte der Ab- 

1 Der Grad der direkten Reflexion hängt auch hier wie bei Wasser und Glas 
(siehe S. 752) vom Einfallswinkel der Strahlung ab. 
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stand eines strahlungabsorbierenden Körpers eine wesentlich größere 
Rolle als vor der weißen Wand. Stand ein Blatt senkrecht, mit der 
Spitze zur schwarzen Wand, so war die Spitze am stärksten der Wärme- 
strahlung exponiert. In der Tat begannen die Verbrennungserschei- 
nungen an diesen Blättern vor allen stark geneigten Westflächen mit 
einer Rötung von der Spitze her. Diejenigen Blätter, die nicht völlig ver- 
brannten, krümmten sich und führten im Laufe von einigen Wochen eine 
Drehung von 180° aus und standen zuletzt von der rückstrahlenden 
Wand abgewandt auf der Westseite der Pflanze. Zuletzt standen hier 





Abb. 17. 2 Lactuca scariola vor einer W-Wand aus weißen, glasierten Tonplatten. 
(Davor ein Schwarzkugel-Aktinograph.) 


wie an der W-Wand der achtseitigen Pyramide der größte Teil der 
Blätter auf der W-Seite des Sprosses. Derartiges ereignete sich an den 
Versuchspflanzen an der weißen W-Wand nicht. Verbrennungen wiesen 
hier die Blätter, welche mit der Spitze senkrecht zu der Wand standen, 
nicht auf. 

Die weißen lasierten Tonplatten werfen vorwiegend die ankommende 
Strahlung, Einfallswinkel gleich Ausfallswinkel, zurück. Die senkrecht 
mit der Spitze zur Wand (in diesem Falle W-E) stehenden Blätter be- 
kommen lediglich auf ihre Südseite (an sonnigen Tagen) des Nachmittags 
doppelte Sonnenstrahlung, einmal von der Sonne her, und zweitens mit 
demselben Einfallswinkel von der Wand her. 

Planta Bd. 16. 48a 
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Abb. 18. Iris germanica in N-S-Stellung an einen W-Hang ver- 
Verpflanzung 1 


pflanzt. a 1 Jahr nach 
Stellung, rue b 2 Jahre nach 
Verpflanzung (dieselbe Gruppe). 
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Von den zehn Blättern, welche die Versuchspflanzen vor der weißen 
Wand (Abb. 17) am Schluß aufwiesen, standen neun in E-W-Richtung, 
nur eins stand parallel zur Wand in N-S-Richtung. 


II. Iris germanica 2 Jahre nach Verpflanzung von einem Südhang 
nach einem Westhang. 


Auch Iris germanica 
läßt sich als ökologische 
Versuchspflanze verwen- 
den, nurreagiertsie nicht 
so schnell wie Lactuca 
scariola. Die 1929 an ei- 
nem westlich exponier- 
ten Wellenkalkhang bei 
Würzburg in N-S-Stel- 
lung eingepflanzten Iris 
(siehe S. 719) wurden 
1931 wieder beobachtet. 
Die Zahl der aus zwei 
bis fünf Einzelblättern 
bestehenden  Blätter- 
gruppen hatte sich seit 
1929 vergrößert, da un- 
terdessen einige krie- 
chende Grundachsen Ab- 
zweigungen getrieben 
hatten. Die Blattgrup- 
pen dieser Neutriebe 
standen sämtlich in 
E-W-Orientierung, also 
senkrechtzumstark nach 
W geneigten Standort 
(Abb. 18a und b). 


Eine statistische Auf- 
nahme ergab folgendes: 


Von 25 vorhandenen 
Blattgruppen standen am 
7. August 1931: 


. 6 = 24% 
. 14 = 56% 
A. 
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5. Besprechung der Ergebnisse. 

Die Ergebnisse vorliegender Beobachtungen und Versuche lassen das 
sogenannte ,,Kompa8pflanzenproblem“ in einem völlig neuen Lichte er- 
scheinen. Will man den Ausdruck ,,KompaBpflanzen“, der sich ein- 
bürgerte, weil die N-S-Orientierung als die häufigere zuerst und am 
längsten beobachtet wurde, nicht beibehalten, so wäre er gut durch den 
Ausdruck ‚‚Orientierungspflanzen‘ zu ersetzen. 

Die Blätter der Orientierungspflanzen führen wie die der meisten 
übrigen Pflanzen phototropische Bewegungen aus. Wenn sie in einem 
Strahlungs- bzw. Lichtminimum wachsen (z. B. in einem Zimmer, an 
einer Nordwand usw.), stellen sich die Blätter so, daß sie zu dem für 
den betreffenden Standort optimalen Licht- bzw. Strahlungsgenuß 
kommen. Sie richten im Strahlungsminimum die Blattspreiten genau 
nach der Richtung, aus der die größte Energiemenge zu beziehen ist. 
Sowie die Blätter mehr oder minder lange Zeit eine über ihr spezifisches 
Optimum hinausgehende Strahlungsmenge erhalten, stellen sie sich, und 
zwar in gewissen Fällen nur die betroffenen Blätter, senkrecht. 

Verfügt die Pflanze am betreffenden Standort über genügend Was- 
ser, so kann sie die Einwirkung größerer Energiesummen vertragen, als 
wenn sie auf wasserarmem Standort steht. Im ersten Fall kann sie 
durch Wasserdampfabgabe überschüssige Energiemengen kompensieren. 
Trockene Standorte bringen aber für die Pflanze auch höhere, zusätzliche 
Strahlung vom Boden her, da trockener Boden, wenn er nicht diffus oder 
direkt reflektiert, die ankommende Sonnen- und Himmelsstrahlung ab- 
sorbiert, diese zum Teil in Form diffuser Wärmestrahlung wieder in den 
Raum strahlt, zum Teil durch molekulare Wärmeleitung an die Luft 
abgibt. Je gröber der Boden ist, z. B. Fels- und Gesteinstrümmer, um 
so mehr vermag er an transformierter Sonnenenergie aufzuspeichern 
(HomÉx). An einem Standort mit Kalkgestein, glimmerhaltigem Schiefer 
oder sonstigen hellfarbigen Gesteinen erhält aber eine Pflanze durch 
Reflexion (hauptsächlich diffuse, unter Umständen auch direkte) eine 
Menge zusätzlicher photochemisch wirksamer Strahlung, in der Meteoro- 
logie als Unterlicht bekannt. Sie wird auch Albedo genannt und zahlen- 
mäßig in Prozenten der von oben einfallenden, sichtbaren Strahlung aus- 
gedrückt (Dorno (5, 6, 7), BÜTTNER (3). LUNDEGARDH (24), ANGSTRÖM). 

Die Erforschung der Albedo speziell für botanische Zwecke läßt sehr 
zu wünschen übrig. Dorno (5) gab folgende Zusammenstellung von 
Größen des Unterlichtes, in Prozenten des von oben einfallenden Lichtes. 


Es reflektierten bei klarem Himmel bei bewölktem Himmel 
Strand, Sandboden . . . . . 22,7—31,0% 14,4— 22,8% 
ne a RE 11,5% 5,4— 6,6% 
Feuchte Ackererde . . . . . 7,0% oo 
et ee nern 6,0% — 
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Es reflektierten bei klarem Himmel bei bewölktem Himmel 
DST ee 13,0% _ 
Neuschnee. . . . . . . . . 74,0% — 


Die Werte für das Unterlicht beziehen sich durchwegs nur auf die 

sichtbare Strahlung. Die langwellige, unsichtbare Strahlung ist hier gar 
nicht einbegriffen. Wir müssen nach all den vorliegenden Beobachtungen 
annehmen, daß ein grünes Laubblatt auch bestimmte Bezirke der lang- 
welligen Strahlung absorbiert. Wir müßten daher beginnen, die von 
Bodenoberflächen verschiedener physikalischer Beschaffenheit und ver- 
schiedener Exposition bei den verschiedensten meteorologischen  Be- 
dingungen ausgehende Gesamistrahlung qualitativ und quantitativ zu 
messen. 
Zusammen mit gleichzeitigen Messungen der jeweiligen Sonnen- und 
Himmelsstrahlung könnten wir Energiebilanzen für die verschiedenen 
Blattorientierungen unter bestimmten Standortsverhältnissen ermitteln, 
was zugleich für Transpirations- und Assimilationsuntersuchungen von 
großem Nutzen wäre. 

Wann und wo tritt nun die obligate Kompaßstellung in Erscheinung? 
Erreicht die Gesamtstrahlung bei einer Orientierungspflanze auf hori- 
zontalem oder nach Süden geneigtem Standort eine gewisse Intensität, 
so bringt sie die durch überreichlichen Energiezufluß gefährdeten Blätter 
in die bekannte Kompaßstellung. Hiermit kommt der größte Faktor 
oder Summand der Energieberechnung, nämlich die Sonnen- und Him- 
melsstrahlung zur Zeit der größten Intensität derselben (mittags), mit 
der denkbar kleinsten Größe in die Bilanzrechnung. 

In dieser Lage (Profilstellung N-S, die Spreiten nach E und W) er- 
hält das Blatt an Energiezufluß durch Sonnen- und Himmelsstrahlung 
ungefähr 95% des Betrages eines horizontalen Blattes (siehe S. 753), der 
sich jedoch zeitlich auf zwei fast gleiche Hälften (vor- und nachmittags) 
verteilt, während der Betrag für eine Horizontallage sich hauptsächlich 
zur Zeit des höchsten Sonnenstandes (mittags) anhäuft. Hierbei ist 
lediglich die Sonnen- und Himmelsstrahlung berücksichtigt. Die Energie- 
bilanz wird für ein Blatt in Horizontallage an Standorten mit hoher zu- 
sätzlicher Strahlung vom Boden her weit ungünstiger. 

An horizontalen Standorten kann man an Lactuca scariola sehr schön 
beobachten, daß die bodenständigen Blätter die ersten sind, welche sich 
in N-S-Orientierung einstellen, sowie daß verspätete und daher kleinere 
Pflanzen, die wegen ihrer geringen Höhe näher der Bodenstrahlung sind, 
oft zu 100% die Kompaßstellung einnehmen. Dieselbe Beobachtung 
(laut brieflicher Mitteilung) machte auch STOCKER an Silphium lacinia- 
tum in der Prärie von Nebraska. 

An einem nach Süden geneigten Hang tritt die N-S-Stellung der 
Blätter je nach Neigung und Bodenoberflächenbeschaffenheit, sowie an 
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Südmauern, besonders schnell und eindeutig ein; denn hier erhalten die 
N-Seiten der Vertikalblätter starke, zusätzliche Strahlung vom Hang her. 
Auch eine Energieausstrahlung des Blattes in Richtung nach Norden ist 
hier nicht möglich, da die Bodenoberflächen höhere Temperaturen auf- 
weisen als die Blätter, also ein Temperaturgefälle von Hang zu Blatt be- 
steht. 

Wann tritt die von STOcKer (1926) zuerst beschriebene und von ihm als 
„transversale Kompaßstellung‘“‘ bezeichnete, E-W gerichtete Profilstellung 
der Blätter auf? Die E-W-Einstellung ist streng an gewisse Standorte ge- 
bunden und zwar an stärker geneigte westlich exponierte. Auf meine An- 
frage war Herr Dr. O. STOCKER so liebenswürdig, mir die orographischen 
Verhältnisse des von ihm (1926, S. 373) abgebildeten Wadi bei Heluan 
mitzuteilen, in dem er 1925 E-W orientierte Erodien beobachtet hatte. 
Nach seinen Aufschreibungen erstreckt sich das abgebildete Wadi in 
N-S-Richtung, so daß die Hänge rechts auf dem Bilde westlich exponiert 
sind. Nach meiner Auffassung ist die dort von STOCKER beobachtete 
transversale Kompaßstellung‘ von Erodium glaucum und E. arborescens 
einzig und allein durch die dahinter befindlichen, stark reflektierenden, 
kahlen, nach Westen orientierten Gesteins- und Sandflächen bedingt. 
Durch die geringe Höhe dieser Pflanzen sind die Blätter sehr nahe den 
strahlenden und reflektierenden Bodenflächen. Würden sie in N-S- 
Orientierung stehen, so würden zur Nachmittagszeit auf die W-Flanken 
beträchtliche Energiemengen von der Sonne her einfallen, aber auch be- 
trächtliche Energiemengen vom überhitzten und zudem stark diffus- 
reflektierenden Hang her auffallen. Die Zeit der intensivsten Einstrahlung 
und Ausstrahlung ist für Hänge je nach der Orientierung und Neigung 
verschieden. Daher finden wir an einem Berg von Süden nach Westen je 
nach dem Standort die verschiedenste bevorzugte Blattorientierung ; 
z. B. NNE-SSW, NE-SW usw. 

Wenn SEeyBOLD (1929) die von STOCKER als ,,transversale Kompaß- 
pflanzen‘ beobachteten Erodien in Ägypten mit allen möglichen Blatt- 
orientierungen, sogar solche mit horizontalen Blättern fand, so sagt das 
gegen die Beobachtungen STOCKERs an sich nichts, sondern nur gegen 
die Srockegsche Deutung dieser Blattstellung, bei der letzterer die 
niedere geographische Breite Ägyptens heranzog. 

SEeYBoLD (38, Abb. 12) bringt eine Abbildung von zwei jungen 
Erodium arborescens, von denen die eine in der Hauptsache E-W, die 
andere fast unmittelbar daneben N-S-Stellung zeigt. Daraus schließt er: 
„daß junge Pflanzen sich um die Himmelsrichtung ebensowenig küm- 
mern wie die alten‘. Es ist vollständig richtig, daß sich diese Pflanzen 
nicht um die Himmelsrichtung kümmern, wohl aber werden sie beeinflußt 
von der Richtung der stärksten zusätzlichen Strahlung des jeweiligen 
Standortes. Die Blattstellungen der sich eben entwickelnden jungen 
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Pflanzen auf SEyBOLDs Bild Nr. 12 haben durchaus keine Beweiskraft. 
Da der Blattdrehung nicht, wie SEYBOLD annimmt, ein ,,autonomer 
Faktor‘ zugrunde liegt, sondern die Einstellung auf äußere, eben Stand- 
ortsfaktoren zurückzuführen ist, müssen diese Faktoren erst eine gewisse 
Zeit einwirken, ehe man eine nachhaltende Wirkung feststellen kann. Um 
entscheidende Urteile zu fällen, hätte SEYBOLD den ägyptischen Hoch- 
sommer, die Weiterentwicklung dieser von ihm abgebildeten Pflanzen 
abwarten, sowie die Standortsverhältnisse berücksichtigen müssen. 

Nachdem bereits auf die Anschauungen und Beobachtungen anderer 
Forscher eingegangen wurde, sind vorliegende Ergebnisse noch mit 
Beobachtungen und vor allem mit Versuchsergebnissen derer zu ver- 
gleichen, welche mit Lactuca scariola experimentiert haben. Alle Ver- 
suchsansteller haben wohl auf die Strahlungsverhältnisse ihrer Ver- 
suchsstandorte, soweit sie die von der Sonne und vom Himmel her- 
kommende, sichtbare Strahlung betraf, geachtet, keiner aber auf die von 
den jeweiligen Bodenoberflächen der einzelnen Standorte reflektierte 
und transformierte Sonnen- und Himmelsstrahlung. Am bekanntesten 
sind die Versuche STAHLS (1881). Er zog Lactuca scariola in Töpfen und 
brachte sie in verschiedene ,,Lichtverhältnisse“. Daher sind seine Be- 
funde rein durch Phototropismus zu erklären. An einem Nordfenster 
eines Zimmers zeigten die Versuchspflanzen Horizontal- bzw. Schräg- 
stellung zum maximalen Licht. Rückte er die Pflanzen vor das Fenster, 
so daß sie morgens und abends direktes Sonnenlicht erhielten, so standen 
die Blätter vertikal und in N-S-Orientierung. Die Pflanzen standen 
aber in einem Strahlungsminimum und suchten auf diese Weise zu dem 
für den betreffenden Standort optimalen Strahlungsgenuß zu kommen. 
Dies war in dem einen Fall in der Horizontal- bzw. Schräglage möglich, 
im anderen Fall durch Senkrechtstellung und Exposition der Blatt- 
flächen nach E und W, als den Richtungen, aus denen am betreffenden 
Standort die größten Strahlungsmengen zu beziehen möglich war. Wir 
haben hier also den Sonderfall einer Kompaßorientierung, die rein photo- 
tropisch bedingt ist. Ein derartiger Fall lag auch im folgenden Versuch 
STAHLS vor. 

1. Er brachte über einer eingetopften Lactuca scariola ein Brett an, so 
daß die Pflanze während der Mittagsstunden beschattet war und nur 
morgens und abends von Sonnenstrahlen direkt getroffen werden 
konnte. Erfolg: Die Blätter standen an der Pflanze in Kompaßstellung. 

2. Von zwei eingetopften, gleich alten Lactuca scariola- Pflanzen 
wurde die eine von 10—15 Uhr dem direkten Sonnenlicht ausgesetzt, die 
übrige Zeit ganz verdunkelt, die andere von 10—15 Uhr verdunkelt und 
die übrige Zeit der Sonne ausgesetzt. Der Erfolg war im ersteren Falle 
Horizontallage sämtlicher Blätter, im zweiten Falle eine ausgeprägte 
Vertikalstellung mit Kompaßorientierung. 
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Aus diesen Versuchen schloß STAHL: „daß die Meridianstellung der 
Blätter vollständig freistehender Pflanzen durch das Licht der am 
Horizont stehenden Sonne bedingt wird. Die Meridianstellung der 
Blätter von Lactuca scariola ist also auf den gewöhnlichen Diahelio- 
tropismus, wie derselbe bei der großen Mehrzahl der Laubblätter beob- 
achtet wird, zurückzuführen; die Blätter des wilden Lattichs unter- 
scheiden sich von denen anderer Pflanzen nur durch ihre größere Emp- 
findlichkeit gegenüber intensivem Lichte“. 

Der Erklärung STAHLs stehen aber folgende Tatsachen entgegen: 

1. Lactuca scariola ist leicht an Standorten zu finden, die den ganzen 
Tag völlig frei der Sonnen- und Himmelsstrahlung exponiert sind, und 
trotzdem zeigen die betreffenden Pflanzen entweder überhaupt keine 
Vertikalstellung oder nur Vertikalstellung, aber absolut kein Einrücken 
der Vertikalblätter in die Meridianebene (Abb. 1). 

2. Wie schon MAYER (1912) einwandte, müßten nach der Stantschen 
Erklärungsweise an Ost- oder Westwänden, Ost- oder Westhängen 
stehende Pflanzen ebenfalls Meridianstellung zeigen. MAYER sagt hierzu 
wörtlich: ,,dies ist aber nach meiner Erfahrung nicht der Fall“. Leider 
hat MAYER, wie er selber zugibt, keine Versuche mit östlich oder westlich 
exponierten Pflanzen ,,in erschöpfender Anzahl‘ unternommen. 

Über die teleologische Deutung der Kompaßorientierung durch 
STAHL soll weiter unten gesprochen werden. 

Wie schon angedeutet, unternahm nach STAHL, mit dessen Er- 
klärungsweise unzufrieden, MAYER neue Versuche mit Lactuca scariola. 
Er drehte eingetopfte Pflanzen von Stunde zu Stunde so, daß sie da- 
durch praktisch den ganzen Tag nur auf einer Seite besonnt wurden. 
„Nach der Startschen Erklärungsweise hätten sie sich senkrecht auf den 
Strahi des einfallenden Lichtes einstellen müssen, was aber nicht der Fall 
war. Auch keine Torsionen waren wahrzunehmen.‘‘ So sagt MAYER selber. 

Wertvoll ist hierbei der Befund, daß nicht einmal Torsionen auf- 
traten, was SEYBOLD und DoLk widerspricht, welche behaupten, die 
Drehung sei autonom. MAYER weist ausdrücklich darauf hin, ,,daB die 
Richtung der Torsion bei den Blättern einer und derselben Pflanze ver- 
schieden, also nicht wie bei den meisten Schlingpflanzen eine ange- 
borene Eigenschaft ist, wodurch zugleich erhellt, daß sie auch nicht mit 
der rechts oder links gerichteten Schraubenlinie des Blattstandes im 
Zusammenhang steht.‘‘ Auch dieser Befund widerspricht SEYBOLDs Auf- 
fassung, daß die Drehung aus Symmetrieverhältnissen heraus zu erklären 
wäre. 

Leider macht auch MAYER keine Angaben über die Standortsverhält- 
nisse, an denen er seine Versuche ausführte. Aus dem Verhalten von 
Lactuca scariola in seinem eben geschilderten Versuch, kann man re- 
konstruieren, daß die betreffende Pflanze keine zusätzliche Strahlung 
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vom Boden erhielt und daher die Blätter in der Horizontallage ver- 
harrten. In einem anderen Versuche exponierte MAYER eine Pflanze 
täglich frei der Sonne und drehte sie um 9 Uhr um 90° (wahrscheinlich 
entgegen dem Uhrzeigersinn). Abends brachte er sie wieder in die alte 
Stellung zurück. Dabei erzielte MAYER vertikale und SW-NE-Ein- 
stellung der Blätter, woraus er schloß, „daß an einer Lokalität, wo man 
die Sonne nur bestimmte Stunden, nicht den ganzen Tag hat, man 
sorgen muß, daß die Links- und Rechtsstrahlung stundenmäßig gleich 
ist. Die Torsion kommt nur zustande, wenn ein Blatt von beiden Seiten 
ungleich lang der Sonnenstrahlung ausgesetzt ist, und findet stets in dem 
Sinne statt, diese Ungleichheit zu vermindern. Dies wird bei der ge- 
wöhnlichen dreiseitigen Bestrahlung erreicht, wenn das Blatt sich in die 
Meridianebene einstellt. Ostsonne und Westsonne aber wirken am 
kräftigsten, das Blatt in diese Stellung zu zwingen“. 

MAYER dachte auch daran, ob durch künstliches Trockenhalten, 
durch Nichtbegießen eine Meridianstellung zu erhalten ist. Er fand je- 
doch, daß dies zu keinem Erfolg führt. 

Wenn die These Mayers richtig wäre, müßten z. B. in Abb. 2 die 
Blätter nicht senkrecht zu einer Westmauer stehen, sondern in SW-NE- 
Einstellung. Dann wäre die Bestrahlungsdauer aller Blattseiten stunden- 
mäßig gleich. An einer Ostmauer müßten sich die Blätter in eine 
NW-SE-Ebene einstellen. Wir sehen also, daß auch die MAyERsche Er- 
klärungsweise auf Schwierigkeiten stößt und nicht alle in der Natur 
vorkommenden Orientierungen an Lactuca scariola befriedigend zu er- 
klären vermag. 

Karsten (1918) bringt durch thermoelektrische Blatt-Temperatur- 
messungen an verschieden orientierten Lactuca-Blättern den Nachweis, 
daß sich Wärmedifferenzen von 3,6—7,6° C zwischen horizontalen und 
vertikalen Blättern messen lassen. Da die Energieabsorption vom Ein- 
fallswinkel der strahlenden Energie abhängig ist, waren derartige Unter- 
schiede von vornherein zu erwarten. Besonders interessant machen die 
Arbeit Karstens Mitteilungen über Beobachtungen an N-S orientierten 
Opuntiensprossen. Im heißen Sommer 1917 (gutes Weinjahr!) beob- 
achtete KARSTEN in einem Sukkulentenhaus in Halle, daß sich im Laufe 
des Sommers die neugebildeten Flachsprosse von Opuntia labouretiana, 
O. leucotricha, O. tuna und O. hyptiacantha sämtlich in N-S eingestellt 
hatten (vgl. oben S. 710). 

Bei seinem (in der Einleitung S. 711 angeführten) Erklärungs- 
versuch hatte KARSTEN anscheinend besonders die Sonne der Mittags- 
zeit in niederen geographischen Breiten im Auge und den Strahlungs- 
effekt — die Blatt-Temperatur. In der Tat ist es in niederen Breiten, 
z.B. im Extremfall am Äquator mittags zur Zeit der Aequinoctien 
(Deklination 0°), völlig gleich, ob ein Vertikalblatt in O-W oder N-S 
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oder anderen Orientierung steht. Ganz anders jedoch sind die täglichen 
Strahlungssummen für diese zwei Fälle. Bei genauer O-W-Orientierung 
bekäme ein Vertikalblatt bei einer Sonnendeklination 0° überhaupt keine 
direkte Sonnenstrahlung auf die Flächen. Wenn tatsächlich die Sonnen- 
strahlung maßgebend wäre für das Zustandekommen einer bevorzugten 
Orientierungsebene, und der Pflanze die denkbar geringste Strahlen- 
absorption erwünscht wäre, müßte, wie auch STOCKER berechnete, in 
niederen Breiten die O-W-Einstellung von Blättern oder Flachsprossen 
die häufigste der Einstellungen sein. Wollte die Pflanze lediglich die 
Absorption der mittäglichen, energiereichen Strahlung vermeiden, aber 
noch Strahlung zu assimilatorischen Leistungen auffangen, dann wäre 
von diesen Gesichtspunkten aus auch in niederen Breiten die Kompaß- 
stellung die günstigste von allen Vertikalorientierungen. 

Der Fall von N-S orientierten Opuntia-Sprossen, von dem KARSTEN 
berichtet, läßt sich zwanglos ökologisch erklären. Die Kakteen wachsen 
in ihrer Heimat auf ihren natürlichen Standorten von Jugend auf unter 
meteorologischen Bedingungen, wie wir sie bei uns in Gewächshäusern 
nie auch nur annähernd wiedergeben können. Intensitäten der Gesamt- 
strahlung, nächtliche Abkühlung, Wasserdampfdefizite der Luft herr- 
schen dort, wie es für subtropische und tropische Wüsten charakte- 
ristisch ist. Wir ahmen in Gewächshäusern kaum die tägliche Luft- 
temperatur ihrer Heimat nach, geschweige denn die Strahlungs- und 
Feuchtigkeitsverhältnisse. Die durch höheren Sonnenstand, vor allem 
aber durch die wüstenhafte Umgebung bedingten Strahlungsinten- 
sitäten, welche gegenüber unseren in Mitteleuropa bedeutend höher sind, 
zwingen diese Pflanzen zu einer Reihe von Einrichtungen, die sie vor 
dem Übermaß von zugestrahlter Energie schützen. Dazu gehören die 
gerade für die Kakteen so typischen, außerordentlich verdickten Epi- 
dermen, Emergenzen wie Haare, Beläge von Wachs, Harz usw.! 

Jedem Gärtner ist bekannt, daß an Neutrieben von Kakteenimporten 
in Gewächshauskultur bei uns sehr oft die Dornen ergrünen, dichte Haar- 
überzüge lockerer, die Epidermen dünner, die Sprosse viel zarter werden. 
Das war sicher bei den neuen Opuntia-Gliedern, von denen KARSTEN 
berichtete, auch der Fall. Nun kam 1917 ein selten heißer Sommer 
hinzu. Außerdem ist sehr zu berücksichtigen, daß in einem Gewächshaus 
Pflanzen allgemein viel geringere Energieintensitäten zu ertragen ver- 
mögen als im Freien, weil ein sehr wichtiger Faktor bei der Energie- 
bilanzierung der Blätter fast hinwegfällt, das ist der Energieaustausch 


1 Demnächst werden von H. SCHANDERL u. W. KAEMPFERT quantitative und 
qualitative Messungen der Strahlungsdurchlässigkeit von Blättern und Blattepi- 
dermen mitgeteilt werden, mit denen der exakte Beweis erbracht wird, daß es 
Xerophyten gibt, die nur 20—25% der auffallenden Strahlung durch die Epi- 
dermis in das eigentliche Blattinnere eindringen lassen. 
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durch Luftbewegung. Gerade für Wüsten ist ein lebhafter Luftaus- 
tausch charakteristisch, und ohne ihn wäre vielfach ein Leben von 
grünen, Sonnenenergie absorbierenden Pflanzen dort kaum denkbar und 
möglich. Durch Lüften vermag der Gewächshausgärtner bei großen 
Strahlungsintensitäten gar nicht den nötigen Austausch zu erzielen, 
daher bleibt ihm nichts anderes übrig, als durch Beschattung die ein- 
fallende Energie abzudämpfen. 

Das Sukkulentenhaus, in dem Karsten die N-S-Orientierung von 
Opuntia-Flachsprossen beobachtete, lag nach Süden und besaß laut 
brieflicher Mitteilung von KARSTEN keine Jalousien! Wie aus den drei 
Abbildungen von KARSTEN zu entnehmen ist, standen diese Opuntien 
in ungefähr 2 m Entfernung von der genau nach Süden schauenden 
Mauer, die aus roten, glatten Ziegeln bestand. Alle diese Umstände, die 
etwas reflektierende wärmestrahlende Rückwand, vor allem aber ihre 
Nähe, der unzureichende Energieaustausch durch Luftbewegung, 
das jugendliche Alter der durch die Gewächshauskultur wenig auf 
große Strahlungsintensitäten abgestimmten Opuntia-Glieder, verur- 
sachten hier die auffallende N-S-Einstellung. Klar und deutlich sieht 
man speziell in diesem Falle, daß die Kompaßorientierung von Außen- 
faktoren induziert wurde. 

SEYBOLD (1925) verficht die Ansicht, daß die Drehung der Blätter 
von Lactuca scariola ‚in der Pflanze liegt.‘ Auch die Torsionsrichtung 
sei von der Gesamtsymmetrie bedingt. Er selbst beobachtete, daß 
Pflanzen, die im Schatten wuchsen oder von oben beleuchtet wurden, 
die Blattdrehung vermissen ließen. Das erklärt er einfach damit, daß bei 
solchen Pflanzen das Wachstum ein sehr langsames ist, und die Asym- 
metrie der beiden Blatthälften leichter auszugleichen ist als bei schnell- 
wachsenden. Vorbedingung für das Zustandekommen einer Torsion 
scheint nach SEYBOLD das Vorhandensein einer asymmetrischen Aus- 
bildung des Blattes zu sein. Als weitere Beweise für seine Auffassung 
führt eran: 

1. daß etiolierte Pflanzen ebenfalls Torsionen aufwiesen. Allerdings 
war diese nur an jungen Blättern zu beobachten; 

2. daß schon junge Blätter in der-Knospenlage Torsion aufwiesen. 
SEYBOLD ließ eingetopfte Lactuca auf Horizontalscheiben mit verschie- 
dener Geschwindigkeit sich drehen. Die Blätter wiesen alle Drehung auf. 
Er behauptet, die Drehung sei an asymmetrischen Wuchs gebunden, 
und da Asymmetrie schon an Primordialblättern auftrete, sei der Be- 
weis gegeben, daß die Blatt-Torsion von Lactuca scariola eine autonome ist. 

Was die ,,Asymmetrie“ der Blätter von Lactuca scariola und speziell 
der Primordialblätter betrifft, ist folgendes richtig zu stellen: 

1. Die Primordialblätter der Jugendstadien sind nicht buchtig, 
schrotsägeförmig und fiederspaltig wie die späteren, sondern ungeteilt 
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und nur gezähnelt. Die beiden Blatthälften sind meist fast vollständig 
symmetrisch. 

2. Selbst die für sonnige Standorte so typischen, buchtigen, fieder- 
spaltigen, schrotsägeförmigen Blätter sind nicht immer asymmetrisch, 
sondern es sind sehr viele trotz der tiefen Einbuchtungen sehr sym- 
metrisch (Abb. 19, sowie STAHL 39). 

3. Nach SEyBoLD müßten asymmetrische Formen gedreht, sym- 
metrische Blätter dagegen nicht gedreht sein, was aber durchaus nicht 
der Fall ist. Es können asymmetrische Blätter ebenso ungedreht sein 
(Abb. 1) wie symmetrische gedreht. - 

4. An einer Pflanze mit nur vertikal gestellten Blättern sind stets eine 
Anzahl, nach meinen statistischen Erhebungen in der bodennahen 


i 


Abb. 19. nähe von duc were 
bens : ee. | Blattform zu finden an strahlungsintensiven Standorten, 
4 und 5 Blattformen an schattigen Standorten, 

6 Blattform einer Gewächshauspflanze, 
7 und 8 Blattformen der überwinternden, rosettenbildenden Pflanzen. 
Zone 19—39% und in Höhen über 50 cm 32—55% der Blätter, ohne 
Drehung in die Vertikale gelangt. Sie sind einfach hochgeklappt; ich 
nannte bei meinen statistischen Erhebungen diese: ,,zenitale Vertikal- 
stellung‘ (siehe auch Abbildung bei STAHL). 

Da Asymmetrie gar nicht in dem Maße bei Lactuca scariola-Blättern 
vorhanden ist, wie SEYBOLD es annimmt, kann sie auch kein Kriterium 
für das Zustandekommen der Torsionen sein. Die Argumente SEYBOLDs 
halten einer Kritik nicht stand. 

Do (1931) hat SeyBoLps Ansicht ohne kritische Nachprüfung über- 
nommen. Er sagt: ,, The young leaves are pressed against the stem, so 
that they stand almost vertically. They are distinctly asymetric. One 
half grows faster, so that the leaf curves to one side. Later on an epinastic 


1 Im Jugendstadium waren meine Gewächshausanzuchten von Lactuca 
scariola dem Schnittsalat zum Verwechseln ähnlich. Hätte ich nicht persönlich 
den Samen von Freilandpflanzen typischer Formen gesammelt, wären mir 
schwere Bedenken gekommen, ob es sich tatsächlich um Lactuca scariola handelt. 











| alle symmetrisch. 
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movement starts in a direction perpendicular to the plane of the former 
curvature. The combination of these two movements produces a torsion 
in the base.“ 

Daß die jungen Blätter vielfach an den Stamm gepreßt in Vertikal- 
stellung sich befinden, ist richtig. Jedoch anzunehmen, daß immer die 
eine Blatthälfte mehr wachsen sollte, als die andere, ist eine reine Speku- 
lation. 

Nach Doix stehen die Lactuca-Blätter von Anfang an in einer Verti- 
kalstellung, die ich zenital genannt habe. Durch größeres Wachstum 
der einen Blatthälfte entstünden Krümmungen, die zusammen mit 
stärkerem Wachstum der Oberseite (Epinastie) zu einer Torsion und 
Vertikalstellung führten, welche ich azimutal genannt habe. Da von 
allen Vertikalstellungen diejenige in N-S die größten Lichtsummen auf- 
zufangen erlaube, brächten phototropische Bewegungen das Lactuca- 
Blatt in diese Lage optimalen Lichtgenusses. Bei den Blättern an den E- 
und W-Seiten des Sprosses wirke eine phototropische Bewegung der 
epinastischen entgegen, daher unterbliebe hier eine Torsion, und das 
Blatt bliebe in der ursprünglichen Stellung. Der Erklärung DoLxs steht 
der Einwand im Wege, daß er einfach ohne weiteres ein stärkeres Wach- 
sen der Blattoberseite annahm, wofür jeglicher Beweis fehlt. Seine Er- 
klärung wäre als möglich hinzunehmen, wenn alle ganztägig besonnten 
Pflanzen auf allen Standorten Kompaßstellung aufweisen würden. Das 
ist jedoch nicht der Fall. Sowie ganztägig der Sonnenstrahlung ausge- 
setzte Pflanzen, z. B. in einer Wiese oder sonst auf einer durch Unkräuter 
vor Strahlung geschützten Bodenoberfläche stehen, tritt höchstens 
Vertikalstellung, aber keine Kompaßstellung ein. 

Wenn Dorks Erklärung richtig wäre, müßten ganz gleich, ob Ost- 
oder Westhang, die Lactuca- Pflanzen stets die Kompaßstellung zeigen; 
denn von allen Vertikalorientierungen ist die N-S-Orientierung immer 
diejenige, die dem Blatt die größten Lichtsummen (bzw. Strahlungs- 
summen) gewährleistet. 

Was die Experimente DoLKs mit Lactuca scariola betrifft, so sind sie 
größtenteils nur Wiederholungen von solchen STAHLS und SEYBOLDs. 

Eine Pflanze beschattete er wie STAHL mit Brettern so, daß sie nur 
von oben Sonnenlicht erhalten konnte. Der Erfolg war, wie auch bei 
STAHL, daß die Blätter die ‚autonomen‘ Torsionen vermissen ließen, 
horizontal standen, also die Blattflächen senkrecht zur Richtung der 
Lichtquelle stellten. Anstatt diese plausible Blattorientierung zwanglos 
zu erklären, versucht DoL& diesen für seine Theorie etwas schwierigen 
Fall zwangsmäßig dieser einzugliedern. Nach seiner Ansicht ließen die 
Lactuca-Blätter bei diesem Versuche deswegen Torsionen vermissen, 
weil hier die Epinastie nicht von einer phototropischen Bewegung ver- 
hindert wurde (wörtlich: The absence of torsions requires an ex- 
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planation, since in this case the epinasty is not inhibited by a photo- 
tropic movement). Die Blätter waren in diesem Fall Schattenblättern 
ähnlich, ,,die asymmetrische Struktur war mehr oder minder verschwun- 
den und das ist der Grund, daß sie trotz der Epinastie wenig gedreht 
waren“. 

Wie kann aber die Autonomie der Blatt-Torsion aufrecht erhalten 
werden, wenn offensichtlich die innere Ursache der Torsion von AuBen- 
faktoren abhängig ist? Die Autonomie der Torsion glaubt er wie Sry- 
BOLD (35) mit einem weiteren Versuch bewiesen zu haben, in dem er 
Lactuca scariola auf Horizontalscheiben rotierend im Freien aufstellte. 
Obwohl von 14 auf seiner Photographie sichtbaren Blättern 6 derart 
schwache Drehungen zeigen, wie sie bei allen Horizontalblättern anderer 
Pflanzen stets auch vorkommen, behauptet er: „the leaves of these 
plants showed marked torsions, thus confirming the resuits of Sey- 
BOLD“. 

Auf eine andere Pflanze, die von E- und W-Seiten normales Sonnen- 
licht erhielt, ließ er mittels Heliostat während der Mittagszeit Sonnen- 
licht fallen. Er wollte das auf diese Seite auffallende Licht ,,inten- 
sivieren“. Es ergab sich eine E-W-Einstellung der Blätter. Das Ergebnis 
ist nicht anzuzweifeln, aber es zeigt nur, daß die Energiebilanz der 
Blätter dieser Versuchspflanze noch zusätzliche Strahlung ertragen und 
aushalten konnte. Die Gesamtstrahlung des betreffenden Standortes 
muß demnach nicht sehr hoch gewesen sein. Wäre die Gesamtstrahlung 
des Standortes sehr intensiv gewesen, so behaupte ich, daß die Blätter 
sich senkrecht zum Heliostaten d. h. in N-S-Richtung eingestellt hätten. 


6. Wie können die verschiedenen Orientierungen zustande kommen? 


Nachdem wir die Autonomie der Drehung der Blätter von Lactuca 
scariola nicht gelten lassen können, und Phototropismus nicht zur Er- 
klärung aller vorkommenden Orientierungen herangezogen werden 
kann, erhebt sich die Frage, was sonst noch für Kräfte die Bewegungen 
herbeiführen könnten. 

Epinastie kann man nur annehmen, solange ein Blatt sich im Wachs- 
tum befindet. Wenn vollständig ausgewachsene Blätter Bewegungen 
ausführen, z. B. nach oben sich krümmen, kann doch nicht Epinastie 
angenommen werden, es sei denn, es würde der Beweis erbracht, daß auf 
der Blattunterseite die Zellen sich an Zahl vermehren. Wenn also voll- 
ständig ausgewachsene Blätter derartige Bewegungen ausführen, sich 
z. B. senkrecht zu einer weißen Wand stellen, oder sogar sich von einer 
schwarzen abwenden, müssen andere Gründe gesucht werden. 

Hält man in einem vollständig dunkien Raum über ein horizontales 
Blatt, das sich in vollem turgeszenten Zustand befindet, eine Wärme 
strahlende Heizplatte (Bügeleisen usw.) in 15—30 cm Entfernung, so 
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kann man schon nach einigen Minuten feststellen, daß vom Rand her das 
Blatt sich rollend erhebt. Diese Blattbewegung kann nur wie folgt er- 
klärt werden: 1. Eine Blattspreite wird nur dann völlig eben sein, wenn 
völliges Gleichgewicht im Druck der oberen Parenchymschichten 
(Palissaden) und unteren (Schwammparenchym) herrscht. 2. Über- 
wiegt der Expansionsdruck der oberen Schichten, so wird die Blattober- 
seite sich konvex, im umgekehrten Fall konkav krümmen. 3. Setze ich 
eine Blattoberseite einer Wärmestrahlung aus, so wird diese anscheinend 
vom Zellwasser des Palissadenparenchyms stark absorbiert. Anfänglich 
wird der Druck erhöht, daher kann zuerst eine leichte Konvexkrüm- 
mung der Blattoberfläche beobachtet werden. Bei gewissen Absorptions- 
höhen jedoch wird anscheinend aus den Palissadenzellen Wasserdampf 
herausgepreßt, so daß der Turgor momentan nachläßt. Es entsteht eine 
Druckdifferenz zwischen den oberen und unteren Parenchymschichten 
des Blattes. Der Druck des unteren Zellgewebes überwiegt, was durch 
Konkavwölbung des Blattes zum Ausdruck kommt. Läßt nun der Turgor 
auch im unteren Blattparenchym nach, so beginnt die ganze Blattspreite 
schlaff sich zu senken, sie ,,welkt“. 

Durch Turgordifferenzen zwischen Blattober- und -unterseite lassen 
sich Öffnen und Schließen vieler Blätter erklären. So erklären sich aber 
auch das von SraAHL beobachtete und teleologisch gedeutete Aufkrüm- 
men von schwimmenden Wasserblättern wie Nymphaea und Nelumbium 
(STAHL 1883), sowie das Einrollen von Blättern im Hochsommer bei in- 
tensivem Strahlungswetter. 

Der eben geschilderte Versuch gelingt nicht bei jedem beliebigen 
Blatt. Derbe, mit sklerenchymatischem Versteifungsgewebe ausgeriistete 
Blatter, wie sie fiir viele Xerophyten charakteristisch sind, eignen sich 
nicht dazu. Wahrscheinlich spielen Turgordifferenzen auch bei Fal- 
tungen (z. B. Sesleria coerulea) und Variationsbewegungen von Fieder- 
blattern eine Rolle. Wirken derartige Schwankungen des Turgors schon 
während des Wachstums auf ein Blatt ein, so kommt diesen eine wesent- 
liche Rolle bei der Blattgestaltung und schließlich auch in der Raum- 
orientierung des Blattes zu. Wenn es dem Blatt gelingt, die sich im 
Laufe des Tages bildenden Druckdifferenzen auszugleichen, so werden 
diese schließlich Blattgestalt und Blattorientierung wenig beeinflussen. 
Daß große Druckdifferenzen bei Einstrahlung in einem Blatt entstehen 
müssen, erhellt aus der Überlegung, daß ja der größte Teil der Strah- 
lungsabsorption im Palissadengewebe stattfindet. Das darunter befind- 
liche Schwammparenchym erhält relativ nur mehr geringe Strahlungs- 
mengen. Da von der absorbierten Energie nur wenige Prozent assimiliert 
werden können, tritt der Rest als Wärme in Erscheinung. Mit dem 
Ansteigen der Zelltemperaturen erhöht sich auch der Dampf- und Tur- 
gordruck des Zellsaftes. Es kommt sodann nur darauf an, welchem 
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Dampf- und Turgordruck die Zellwände gewachsen sind. Der Turgor 
einer Gewebeschicht im Blatt hängt neben inneren Faktoren (Wasser- 
versorgung, Strahlungsabsorption) sehr von Außenfaktoren wie Strah- 
lungsintensität, Strahlungsgattung, Dampfdruck- und Temperaturge- 
fälle zur Außenluft ab. Allein aus dieser Überlegung heraus ist die Be- 
rechtigung ökologischer Arbeits- und Betrachtungsweise ersichtlich ; 
denn immer wieder stellt sich heraus, wie sehr jede Zelle von Außen- 
faktoren, speziell strahlungsklimatischen und anderen physikalischen 
Faktoren abhängig ist. 

Der Gedanke des Einflusses vop Turgordifferenzen in den einzelnen 
Gewebeschichten eines Blattes sei hiermit lediglich zur Erörterung gestellt. 
Wieweit die Blattbewegungen von Orientierungspflanzen damit analysiert 
werden können, müßte durch besondere Versuche nachgeprüft werden. 


7. Blattorientierungserscheinungen an Wasserpflanzen. 

Bei der Vertikalstellung und dem Einrücken vertikalgestellter Blatt- 
spreiten in eine bestimmte, bevorzugte Ebene, spielt nach den vorliegen- 
den Erfahrungen bei Landpflanzen die zusätzliche Strahlung vom Boden 
und der Umgebung des Standortes her eine große Rolle. 

Wie gestalten sich nun die Strahlungsverhältnisse über dem ruhigen 
Wasserspiegel eines Teiches, da doch Wasser je nach dem Einfallswinkel 
der Sonnenstrahlung diese bald einläßt, bald reflektiert? Da es zum Ver- 
ständnis der Physiologie und Ökologie von Wasserpflanzen mit Blättern 
über dem Wasserspiegel unbedingt nötig ist, einen Einblick zu bekom- 
men, wie der Wasserspiegel Strahlungs- bzw. Energiezustrom von einem 
Blatt in verschiedenen Lagen und Orientierungen beeinflussen kann, so 
suchte ich in physikalischen und meteorologischen Handbüchern nach 
diesbezüglichen Tabellen der Reflexion einer Wasseroberfläche. Da nur 
einige Angaben der Reflexion für einige Winkel (ScHMIDT 34) zu finden 
waren, erbot sich liebenswürdigerweise der Meteorologe Herr Dr. KAEMr- 
FERT, mir die Werte für sämtliche Winkel zu berechnen und die Vor- 
gänge der regulären Reflexion speziell über einer Wasseroberfläche in 
einer für die Botanik erwünschten, gedrängten Übersicht zusammen- 
zustellen, wie folgt: 

Trifft ein Bündel paralleler Sonnenstrahlen unter einem bestimmten Winkel 
auf eine Trennungsfläche Wasser gegen Luft, so wird ein Teil R - J der ursprüng- 
lichen Intensität J in die Luft reflektiert, von der eindringenden Strahlung ein 
Teil A - I im Wasser absorbiert und ein anderer D - I bis zum Grund durchge- 
lassen. Wir wollen zunächst nur den Anteil ins Auge fassen, der reflektiert, und 
zwar regulär reflektiert wird, währerd die Behandlung der möglichen diffusen 
Reflexion (Albedo) einer späteren Betrachtung vorbehalten bleiben soll. 

Die Richtung der regulären Reflexion läßt sich nach den beiden EukLipschen 
Reflexionsgesetzen (300 v. Chr.) leicht bestimmen. Diese lauten: 1. Der ein- 


fallende Strahl, das Einfallslot (Vertikale in dem Punkt, wo der einfallende Strahl 
die horizontale Wasseroberfläche trifft) und der reflektierte Strahl liegen in einer 
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Ebene; 2. Der Einfallswinkel (zwischen einfallendem Strahl und Lot) ist gleich 
dem Reflexionswinkel (zwischen Lot und reflektiertem Strahl). 

Wesentlich komplizierter gestaltet sich die Beantwortung der Frage nach 
dem reflektierten Anteil der Intensität, welcher in hohem Grade von dem Einfalls- 
Reflexionswinkel abhängig ist. Ferner kommt der Umstand erschwerend hinzu, 
daß die beiden Hauptkomponenten der Polarisation in verschiedenem Ausmaße 
refiektiert werden. 

Man nennt eine Strahlung polarisiert (Matus 1808), wenn sie nicht wie die 
natürliche (unpolarisierte, neutrale) ungeordnet, d.h. ihre Schwingungsebene 
merklich unendlich rasch wechselnd allseitig gleich weit schwingt, sondern wenn 
gewisse Schwingungsrichtungen bevorzugt sind. Ist nur eine einzige Schwin- 
gungsrichtung vorhanden, so heißt die Strahlung linear polarisiert. 

Eine natürliche Strahlung, z. B. die der Sonne von der Intensität Z kann man 
sich ersetzt denken durch zwei linear polarisierte Strahlungen mit den Inten- 
sitäten i, und i,, deren Größe je Z/2 beträgt und deren Schwingungsebenen auf- 
einander senkrecht stehen. Dabei soll die eine Schwingung senkrecht zur Ein- 
fallsebene (i ), die andere parallel zu ihr (i,,) verlaufen. Hier handelt es sich nach 
der Maxwerıschen Theorie (1865) um den elektrischen Vektor im Gegensatz zum 

ischen. Sind der Einfalls-Reflexionswinkel a und der Brechungswinkel ß 
(zwischen Lot und gebrochenem Strahl) gegeben, so berechnen sich die reflek- 
tierten Anteile r, und r,, der beiden Komponenten nach FRESNEL (1831) zu 


r, ="/,sin® («—8)/sin® (« +) (1) 
und r= at (a—A)/tg* (x +4)". 
Die Gesamtreflexion ist dann 
R=r,+r\- (2) 


Für einen vorgegebenen Einfallswinkel a läßt sich der zugehörige Brechungs- 
winkel 8 nach dem Suertschen Brechungsgesetz (1631) 


sin 8 = 1/n - sin « (3) 
bestimmen, wenn der Brechungsindex n bekannt ist. In der Tabelle 1 wurde 
n=1,333 4/3 (4) 


für Wasser gegen Luft gesetzt. Dies entspricht einer Temperatur von 20° C und 
gilt streng nur für die gelbe D-Linie des Natriums, die eine Wellenlänge von 
À = 0,59 u besitzt. Da n bei einer Temperaturerhöhung von 1° nur um weniger 
als 0,1 pro Mille abnimmt und die Schwankung innerhalb des sichtbaren Spek- 
trums unter 1% (n nach rot hin kleiner) liegt, können diese Änderungen für 
praktische Zwecke im allgemeinen vernachlässigt werden. 

Aus der Gleichung (1) geht zunächst hervor, daß r, stets größer als r,, ist. 
Nur für a = 0° und a = 90° istr, =r,. Im letzten Falle (streifender Einfall) 
ist r = 0,50, im ersten (lotrechter Einfall) 
n—1 u. 
R=2r= (5) =0,02. (5) 

Als Folgerung aus Gleichung (3) ergibt sich für den Fall, daß reflektierter und 
gebrochener Strahl aufeinander senkrecht stehen, wenn also B = 90 —a, das 
Brewstersche Gesetz (1815) 

tga, =n, (6) 
wonach für Wasser gegen Luft der Polarisationswinkel a, = 53,1° folgt. Bei 
diesem Einfallswinkel besteht die reflektierte Strahlung ausschließlich aus 
Schwingungen senkrecht zur Einfallsebene (in der Einfallsebene ‚polarisiert‘‘) 
mit dem Intensitätsanteil r, = 0,039. 


1 Bei durchsichtigen Medien tritt keine Phasenverschiebung ein, sondern 
nur eine ungleiche Schwächung der beiden Komponenten. 
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Tabelle 1. 

@ ß R h 
in ® in ® ar Ti in % in ® 

0,0 0,0 0,010 0,010 2,0 90,0 
10,0 7,5 0,011 0,009 2,0 80,0 
20,0 14,8 0,013 0,008 2,1 70,0 
26,5 19,5 0,015 0,007 2,2 63,5 
30,0 22,0 0,016 0,006 2,2 60,0 
40,0 28,8 0,022 0,003 2,5 50,0 
50,0 35,1 0,033 |. 0,001 3,4 40,0 
53,1 36,9 0,039 0,000 3,9 36,9 
60,0 40,5 0,058 0,002 6,0 30,0 
65,0 42,8 0,079 0,008 8,7 25,0 
70,0 448 0,110 0,024 13,4 20,0 
75,0 46,5 0,157 0,055 21,2 15,0 
80,0 47,6 0,228 0,119 34,7 10,0 
85,0 48,3 0,336 0,247 58,3 5,0 
88,0 48,5 0,428 0,376 80,4 2,0 
90,0 48,6 0,500 0,500 100,0 0,0 


Tabelle 1 enthält außer dem Einfallswinkel a, dem Brechungswinkel ß, den 
beiden reflektierten Anteilen r, und r;, und der Gesamtreflexion R auch noch 
die Sonnenhöhe h = 90 — a, wobei a der Zenitdistanz der Sonne gleichkommt. 

Abb. 20 gibt die Abhängigkeit der r,, r,, und R (in %) von der Sonnenhöhe h 
wieder. Abb. 21 stellt die gleiche Funktion R in Polarkoordinaten dar. 

Die oberste, dünn ausgezogene Kurve (—.—) der Abb. 20 verbindet die 
R-Werte für Glas, wobei n = 1,515 für leichtes Kronglas gesetzt und die Berech- 
nung unter sonst gleichen Bedingungen wie für Wasser durchgeführt wurde. 

Aus den Tabellen und graphischen Darstellungen W. KAEMPFERTS 
ergibt sich für den Botaniker die wichtige Tatsache, daß mittags, also zur 
Zeit der maximalen Sonnenintensität, vom ruhigen Wasserspiegel nur 
2—3% reflektiert werden. Wenn nun Wasserpflanzen mit N-S orien- 
tierten Vertikalblättern gefunden werden, wie dies von mir 1929 mitge- 
teilt wurde, so kann hier zur Erklärung dieser auffallenden Erscheinung 
nicht übermäßige zusätzliche Strahlung vom Wasserspiegel her heran- 
gezogen werden. Derartige Wasserpflanzen müssen also gesondert von 
den Landpflanzen betrachtet werden. Wenn schon in einem ganztägig 
der Sonnenstrahlung ausgesetzten Schwimmblatt einer Seerosenart der- 
artige Druckdifferenzen in den Geweben der Blattober- und -unterseite 
sich ausbilden können, daß sie sich vom Rand her einrollen oder sogar 
vom Wasserspiegl aufrichten, wie schon STAHL (1883) beobachtete, so 
ist es leicht denkbar, daß auch bei Sagittaria sagittifolia derartige Druck- 
differenzen von Anbeginn der Blattentfaltung über dem Wasserspiegel 
bis zur Fertigstellung des Blattes auf die Blattgestalt formend und auf 
die Blattstellung richtend einwirken. Angenommen, es steht das Blatt 
vertikal, wie verhalten sich nun die Energiesummen für folgende zwei 
49a 
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Fälle: 1. einer N-S-, 2. einer E-W-Orientierung der Blätter, bei Berück- 
sichtigung der für Wasserspiegel gültigen Reflexionsgesetze ? 

Um diese Frage zu beantworten, entnahm 
ich den am Institut für Klimaforschung stän- 
dig ausgeführten Messungen der Intensität 
ü der Sonnenstrahlung einen wolkenlosen Tag, 
“ <a namlich den 27. Juni 1931, mit einer Sicht 

von 15—20 km und einer Himmelsbliue von 
sechs bis sieben LINKE-OsrwaLpschen Ein- 
: heiten. Die Intensität der Sonnenstrahlung, 
auffallend jeweils auf eine zur Sonnenstrah- 
lung senkrechte Fläche, wurde für Blatt- 
+ orientierungen umgerechnet für: 1. Horizon- 
talblatt, 2. Vertikalblatt N-S gerichtet, 3. Ver- 
tikalblatt E-W gerichtet. Sonnenhöhen- und 
; azimutwinkel für 27. Juni in Trier mit 49045’ 
\ n. Br. und 6° 39’ E. L. 
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Wenn man annimmt, daß die drei gleichgroßen Flächen (Horizontal- 
blatt mit Mindestabstand vom Wasserspiegel = tg maximaler Höhen- 
winkel -1/, N-S-Durchmesser der Blattfläche) sich über einem ruhigen 
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Wasserspiegel befinden, so kommen die Reflexionswerte aus der Tabelle 
von KAEMPFERT in Anwendung, und es ergeben sich für die drei Fälle 
die in Abb. 22 dargestellten Kurven. 

Planimetriert man die von den Kurven umschriebenen Flächen aus, 
so erhält man folgendes Verhältnis der allein von der Sonne gelieferten 
Tageswärmesummen: 

Horizontal: N-S : E-W = 100 : 102 : 48 mit Reflexion 
100 : 95 :44 ohne Reflexion. 

Der Anteil der Refiexion an der Gesamttagessumme beträgt bei 

Horizontal 4,8%, N-S 12,1%, E-W 13,0%. 


Calorien, treffend auf ein 100.cm2 großes Blatt pro Minute 





wahre Ortszeit 


Abb, 22. Graphische Darstellung der Intensitäten (die von den Kurven umschriebenen Flächen 

sind = Tages-Wärmesummen), die ein 100 qcm großes Blatt in Horizontal-, N-S- und E-W- 

Stellung über einem Wasserspiegel allein an Sonnenstrahlung pro Minute am 27. Juni 1932 in 
Trier erhielt. Ausgezogene Kurven mit Reflexion, gestrichelte Kurven ohne Reflexion. 


Ein N-S orientiertes Sagittaria-Blatt bekommt demnach praktisch 
die gleichen Strahlungssummen wie ein gleichgroßes in Horizontallage, 
aber mit dem großen Unterschiede, daß die Summe für ein N-S orien- 
tiertes Blatt in zwei gleiche Hälften zerfällt und die Zeit der maximalen 
Sonnenstrahlungsintensität mit denkbar geringsten Werten in die 
Energiebilanzrechnung eines Blattes in ‚„Kompaßstellung‘‘ eingeht. Die 
Energiesummen, die auf ein E-W orientiertes Blatt treffen, wären um 
mehr als die Hälfte kleiner als die für N-S-Orientierung. Da Sagittaria 
sagittifolia bekanntlich beträchtliche Mengen Assimilate in knollen- 
förmigen Reservestoffbehältern am Grunde der Teiche alljährlich auf- 
stapelt, so ist anzunehmen, daß sie beträchtliche Assimilationsarbeit zu 
leisten hat. Ihr Jahrespensum des Substanzgewinnes wird sie, wegen der 
kleinen Energiesummen, die ihr in E-W-Orientierung zur Verfügung 
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stünden, in dieser Lage weniger gut erledigen können als in N-S-Orien- 
tierung. 

Man wird nicht fehl gehen, wenn man die Kompaßstellung der 
Blätter von Sagittaria sagittifolia und Iris pseudacorus (ERMAN 1926) 
auch vom Gesichtspunkt der Energiebilanzierung mit besonderer Be- 
rücksichtigung der Assimilation des Kohlenstoffes betrachtet und in ihr 
zugleich eine ,,Assimilationsstellung“ sieht, zumal aus Untersuchungen 
von NUERNBERGK (1925), KosryrscHew (1930), Harper (1930) und 
SCHANDERL (1930) mit Sicherheit hervorgeht, daß ein Laubblatt bei 
großer Hitze und Trockenheit, durch ungenügende Kompensation über- 
flüssiger Sonnenenergie, lebhaft dessimiliert, statt assimiliert. 


8. Die Frage nach der ökologischen Bedeutung der Bevorzugung 
einer bestimmten Azimutorientierung vertikalgestellter Blätter, 
speziell bei Lactuca scariola. 


Da Doix (4) bei seinem Versuch mit zusätzlicher Strahlung von 
Süden her mittels Heliostaten keine Blatteinstellung in Richtung des 
stärksten Strahlungsstromes bekam, sondern eine E-W-Einstellung, 
zieht er folgende Schlußfolgerung, mit der er seine Arbeit beschließt: 
„Wheter the north-south direction of the leaves has any ecological 
significance is hard to say. A decrease in transpiration or a protection 
from to strong insolation is out of the question as the leaves do not point 
in the direction of the strongest light. It is better not to speculate about 
this as it is quite possible, that the north-south direction has no ecological 
significance at all.‘ 

Aus diesen Worten ist zu erkennen, daß sich DoLk mit ihnen haupt- 
sächlich gegen die Stantsche Deutung der Kompaßstellung wenden 
will. Er glaubt also, daß es sehr leicht möglich ist, daß der N-S-Orien- 
tierung überhaupt keine ökologische Bedeutung zukommt. 

Im Gegensatz zu DoLK weisen meine Beobachtungen natürlicher 
Lactuca-Bestände, die Ergebnisse meiner ökologischen Experimente mit 
Lactuca scariola und Iris germanica zwingend darauf hin, daß dem Spezial- 
fall der „Kompaßstellung‘‘ sowohl wie allen anderen bevorzugten Orien- 
tierungen eine sehr große ökologische Bedeutung zukommt. Unterstützt 
wird diese Behauptung durch strahlungsphysikalische Überlegungen in 
Verbindung mit dem Energie- und Wasseraustausch eines Blattes. 
Lactuca scariola, die klassische ,,Orientierungspflanze‘, hat keinen 
äußeren und inneren Habitus, wie er typischen Xerophyten eigen ist. 
Die Blattepidermen sind relativ zart, sehr strahlungsdurchlässig und, ab- 
gesehen von Wachsbelag, der bei Exemplaren strahlungsintensiver 
Standorte besonders deutlich in Erscheinung tritt, weisen sie keine 
xeromorphe Struktur auf. Die Anzahl der Spaltöffnungen ist dadurch, 
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daß beide Blattseiten damit ausgestattet sind, im Verhältnis zu anderen 
Pflanzen erstaunlich hoch (siehe Tabelle 2). 


Tabelle 2. Anzahl der Spaltöffnungen pro Quadratmillimeter. 

















Blattunterseite Blattoberseite Ganze Blattfläche 
Buzus sempervirens. . . . 90 0 90 
Sambucus nigra . . . . . 90 0 90 
Convolvulus arvensis . . . 103 0 103 
Aesculus hippocastanum . . 160 0 160 
Vitis vinifera (Riesling) . . 162 0 162 
Sonchus oleraceus. . . . . 220 51 271 
Leontodon tarazacum . . . 180 155 335 
Prunus spinosa. . . . . . 360 0 360 
Lactuca scariola . . . . . 220 220 440 
Plantago major. . . . . . 245 245 490 


Wenn diese Pflanze mit dem äuBeren und inneren Bau eines Meso- 
phyten noch Standorte mit stark ariden, strahlungsintensiven Mikro- 
klimaten besiedelt, so vermag sie dies nur Dank ihrer Fähigkeit, die Blatt- 
flächenstellung je nach Standort zu variieren, der Richtung des jeweils für 
sie gefährlichsten Strahlungsstromes sich anzupassen. An strahlungsarmen 
Standorten sehen wir die Pflanze stets eine Stellung einnehmen, in der 
sie die jeweils größtmöglichen Strahlungssummen aufzufangen vermag. 
Unter Umständen (siehe STAHL) können hier eine rein phototropisch be- 
dingte Vertikalstellung und ein Einrücken vertikaler Blätter in eine be- 
stimmte Richtung auftreten. 

Je nach den Wasserverhältnissen des Standortes bedeuten ganz ge- 
wisse Strahlungssummen ein Optimum für das Blatt. Wird das Optimum 
überschritten — dies wird es, wenn die Strahlungssummen zu hohe, nicht 
mehr durch Transpiration, Emission usw. kompensierbare Werte er- 
reicht haben —, so nehmen die Blätter eine Vertikalstellung ein. Die 
Vertikalstellung verändert den Strahlungs- bzw. Energiehaushalt der 
Pflanze, so daß er mehr dem einer Pflanze an strahlungsarmem Stand- 
ort wieder gleichkommt. 

Nun ist von allen Vertikalstellungen die Azimutstellung N-S die- 
jenige, welche der Pflanze die größten Tagessummen an Strahlung 
bietet. Es handelt sich jetzt darum, ob die Annahme DoLxs, daß die 
„Kompaßstellung‘ phototropisch bedingt ist, richtig ist oder nicht. 
Wäre Phototropismus allein die Triebkraft dieser Blattbewegungen und 
das Ziel eines jeden Blattes, die für eine Vertikalstellung größtmögliche 
Strahlungsmenge aufzufangen, so müßte eine jede Lactuca scariola, ganz 
gleich, ob S-, SW- oder W-Hang, stets die obligate „„‚Kompaßstellung“ 
aufweisen. Dies ist jedoch nicht der Fall. Die Blätter bevorzugen dort, 
speziell in der bodennahen Zone andere Orientierungen, und zwar immer 
solche in senkrechter Richtung zum rückstrahlenden Hang. Also können 
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Phototropismus, Sonnen- und Himmelsstrahlung allein hier nicht maß- 
gebend sein, sondern auch die zusätzliche Strahlung des Standortes, und 
hiermit ist der Beweis für die ökologische Bedeutung dieser Blatt- 
stellungen einschließlich der Kompaßstellung klar erbracht. Rück- 
schließend vom Verhalten der Lactuca scariola an W-, SW- und NW- 
Hängen muß angenommen werden, daß es der Pflanze auch bei der 
„Kompaßstellung‘‘ nicht um das Auffangen der für Vertikalstellungen 
in dieser Lage größtmöglichen Strahlungsmengen zu tun ist, sondern um 
die Verminderung ungünstiger Strahlungsbilanzen, d. h. zu hoher un- 
kompensierbarer Restbeträge absorbierter Strahlung im Blattgewebe 
zur Zeit der maximalen Intensität der gleichzeitig energiereichsten 
Strahlung, das ist zur Mittagszeit. Mit anderen Worten: die Stantsche 
Auffassung von der Zweckmäßigkeit der Kompaßstellung besteht zu 
Recht. Nach SrtauL besteht diese: 1. in einem geringeren Wasser- 
verlust durch Transpiration, 2. in einer Milderung des zu ‚intensiven 
Sonnenlichtes‘“. Heute sprechen wir nun nicht mehr von „Nutzen und 
Zweck‘, sondern wägen Vorteile und Nachteile einer Blattstellung in 
Bezug auf Energiebilanz ab, sprechen auch nicht von ,,zu intensivem 
Sonnenlicht‘, sondern formulieren: Jn der Kompaßstellung sind in einem 
Blatt zur Zeit maximaler Sonnenstrahlung die Strahlungsumsätze von allen 
möglichen Orientierungen am geringsten. Dadurch ist hier ein Ausbalan- 
cieren absorbierter Energie ohne Überspannung des Wasserhaushaltes mög- 
lich. Blatt- Temperatur und Wasserverlust halten sich in der für die Pflanze 
gefährlichsten Zeit in erträglichen Grenzen. Je nach dem Standort sind die 
Zeiten größter Strahlungsumsdize für eine Pflanze verschieden. Daher 
kommen auch andere Orientierungen als die „Kompaßstellung‘‘ vor. 

Daß die Strahlungsumsätze maßgebend für das Einrücken in eine 
bestimmte Azimutrichtung sind, dafür ist der Beweis gegeben in den 
Tatsachen, daß 1. bevorzugte Orientierungen nur an Standorten mit zeit- 
weilig oder länger dauernden Maximalwerten der Strahlungen auftreten, 
2. daß die bodennahen Blätter an solchen Standorten am schnellsten 
oder ganz anders als die bodenentfernten reagieren. 

Alle in der Natur vorkommenden und im Versuch wieder erzielten, 
oben geschilderten Blattorientierungen werden voll verständlich, wenn 
man berücksichtigt, daß die Ausbalancierung überfüssiger absorbierter 
Strahlung für jedes einzelne Lactuca-Blatt eine Existenzfrage ist, zumal 
nach Angaben von Mayer Lactuca-Blätter ziemlich empfindlich sind 
gegenüber höheren Temperaturen. Bei 53° C in Wasser langsam erhitzt 
zeigen sie erhebliche Schädigungen, während Sedum album diese Tem- 
peratur, die nachgewiesenerweise im Freien von Pflanzenorganen öfters 
erreicht wird, gut übersteht. Die Ausbalancierung absorbierter Sonnen- 
energie ist einem Laubblatt nach Ursprung (1903), Brown u. WILSON 


(1905) möglich: 
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1. Durch Transpiration, wobei je nach Blatt-Temperatur 566—595 cal 
für die Verdunstung von 1 g Wasser verbraucht werden. Je höher die 
Blatt-Temperatur, desto weniger Calorien werden durch Transpiration 
verbraucht. 

2. Durch Bindung bei der Assimilation. 

3. Durch Emission, worunter BRowx und Wizsox Wärmeverlust 
durch Ausstrahlung, Konvektion, Kontaktaustausch mit vorbeistreichen- 
der oder auflagernder Luft und Fortleitung in dem Gewebe zusammen- 
fassen. Der Wärmeverlust durch Emission kann nach Brown u. WiLsoN 
bei einem Eingradgefälle Blatt zu Luft und stiller Luft pro qem/Mi- 
nute 0,015 cal betragen, bei einem Temperaturgefälle von 10° C und 
stiller Luft 0,3 cal, und bei Wind von 2,7 m/sec 0,864 cal. 

Die Energieabgabe durch Transpiration ist gebunden an die Transpi- 
rationsmöglichkeit durch genügende Wasserversorgung. Sowie letztere 
den Bedarf nicht mehr decken kann, stockt auch die Energieabgabe, 
wodurch die Blatt-Temperatur sich automatisch erhöhen muß. 

Die Energieabgabe durch Wärmeausstrahlung ist abhängig vom 
Strahlungsgefälle Blatt zur Umgebung (Himmel oder Hang, Mauer usw.). 
Ebenso ist für eine Wärmeabgabe an vorbeistreichende Luft ein Tem- 
peraturgefälle Blatt zu Luft Vorbedingung. An ariden und strahlungs- 
intensiven Standorten ist zeitweilig, besonders zur Mittagszeit, den 
Pflanzen eine Energieabgabe durch ‚Emission‘ wenig oder gar nicht 
möglich, da die ganze Umgebung der Pflanze höher temperiert ist; ja 
die Pflanze bekommt von dieser Umgebung schließlich sogar beträcht- 
liche Energiemengen zugesandt, teils durch Reflexion, teils durch Eigen- 
strahlung des Bodens (Felsen usw.) und durch Konvektionsströme vom 
überhitzten Boden her. Wüstenpflanzen und sonstige Pflanzen strah- 
lungsintensiver Standorte (Hochgebirge) weisen mannigfache Einrich- 
tungen auf, die bisher zu sehr vom Gesichtspunkt der Transpirations- 
einschränkung, statt in erster Linie vom Gesichtspunkt der Strahlungs- 
energetik aus betrachtet und gedeutet wurden. 

Derartige Einrichtungen chlorophyliführender Organe, welche un- 
mittelbar eine Verminderung der Strahlungsabsorption zur Folge haben, 
sind: verdickte, harz-wachsbedeckte Epidermen, Haarfilze, Verminde- 
rung der strahlungsexponierten Oberflächen usw. Solche Einrichtungen 
weist unsere klassische Orientierungspflanze Lactuca scariola nicht oder 
nur in sehr geringem Umfange auf. Bei ihr sehen wir eine letzte Möglich- 
keit zur Herabsetzung der Energieabsorption verwirklicht, nämlich die 
Vertikalstellung der Blätter mit Einrücken in die Ebene des stärksten 
Strahlungsstroms des Standortes. 

Wieviel eine Blattorientierungsänderung im Energiestrom (allein 
Sonne und Himmel) ausmacht, kann den Messungen und Berechnungen 
von Dorno (1926) entnommen werden. Danach betragen z. B. in Davos 
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am 15. Juni bei klarem Himmel für 100 qem von 11 bis 12 oder 12 bis 
13 Uhr die Wärmesummen, geliefert allein von Sonnen- und Himmels- 
strahlung für Horizontallage 7600 cal. 
Vertikallage, Azimutstellung N-S 1000 cal. 
Vertikallage, Azimutstellung E-W 3200 cal. 

Es wäre zur Klarstellung der energetischen Fragen der Physiologie 
grüner Pflanzenorgane dringend nötig, daß quantitative und qualitative 
Messungen der Reflexions- und Eigenstrahlung der verschiedensten 
Bodenarten in verschiedensten physikalischen Zuständen angestellt wer- 
den, damit die Pflanzenphysiologie erfährt, welche Energiebeträge von 
dieser Seite aus noch für die Pflanze in Rechnung fallen. SEYBOLD weist 
mit Recht darauf hin, welche große Lücke die Bearbeitung der energeti- 
schen Seite der Transpiration noch aufweist. Über die vorbildlichen An- 
fänge in dieser Richtung von Brown und EscoMBE sind wir noch nicht 
hinausgekommen. 

Zur Erläuterung dessen, daß eine Vertikalstellung im Vergleich zu 
einer Horizontalstellung eines Blattes nach energetischen Gesichts- 
punkten eine Herabsetzung der Wasserdampfabgabe (Transpiration) mit 
sich bringen muß, folge ein Rechenexempel. 

Gegeben seien 1. ein Rebblatt von 100 gem Größe: 

2. Wärmemengen der Sonnen- und Himmelsstrahlung vom 15. Juni 
von 12 bis 13 Uhr in Davos (nach Dorno) für die drei Orientierungs- 
typen: horizontal, vertikal N-S, vertikal E-W : 

3. ein Absorptionskoeffizient von 0,75 für ein Blatt von Vitis vinifera, 
der dadurch entsteht, daß nach bereits vorliegenden eigenen Unter- 
suchungen 5% Reflexionsverlust und 20% Durchlässigkeitsvermögen ge- 
rechnet werden können ; 

4. ein Maximalwert der CO,-Assimilation für diese Zeit von 25 mg 
CO, pro 100 gem Blattfläche in Calorien umgerechnet bei Annahme von 
Glykosebildung (ScHANDERL 1930); 

5. ein Energieverlust durch Wärmeausstrahlung zum wolkenlosen 
Himmel von 0,165cal/pro Quadratzentimeter und Minute (GEIGER 1927, 
Stundenwert aufgerundet auf 1000 cal). Bei Vertikalblättern würden 
nur ?/, des für Horizontalblätter gültigen Wertes gerechnet. 

6. Angenommen sei weiter, es fände von der Umgebung her kein wei- 
terer Energiezustrom zum Blatt statt, es sei Blatt-, Boden- und Luft- 
temperatur gleich, nämlich 250 C. 

Gesucht ist die Menge Wasser, welche das Blatt in dieser Zeit auf- 
wenden müßte, um in allen drei Fällen eine Blatt-Temperatur von 250 C 
allein durch Wärmeausstrahlung und Transpiration aufrecht zu erhalten. 
Es ergeben sich folgende Wassermengen (siehe nebenstehende Tabelle). 

Der höchste von mir an einem außergewöhnlich heißen Sommertag 
gefundene Stundenwert der Transpiration eines horizontalen, ausge- 
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Vertikal Vertikal 
Horizontal E-W N-S 
cal cal cal 
Energiezufluß (nur Sonne + Himmel) 7600 3200 1000 
Energiezufluß vom Boden. . . . . . 0 0 0 
Vom Blatt absorbiert 75% . . . . . 5700 2400 750 
Verbraucht zu CO,-Assimilation . . 63,8 63,8 63,8 
Verluct durch Wärmeausstrahlung zum 
wolkenlosen Himmel. ..... . 1000 660 660 
Wärmeabgabe an die Luft ..... 0 0 0 
Verbleiben im Blatt. ....... 4636,2 1676,2 26,2 
Notwendige Wassermenge zur Kom- 
pensation dieses Restbetrages ab- 
sorbierter Energie . . . . . . . . 7,965 g 2,879 g 0,045 g 


breiteten 100 qem großen Blattes von Vitis vinifera betrug jedoch nur 
2,4 8. 

Dies entspräche einem Energieverlust von seiten des betreffenden 
Rebblattes von rund 1397 cal in dieser Zeit. Es verbleiben nach Abzug 
dieses Energiebetrages, der durch Transpiration dem Blatt entführt wird, 
noch immer 3239 cal. 

Der in dem Rechenbeispiel angenommene Fall, daß an die Luft keine 
Wärmeabgabe von seiten des Blattes stattfände, Blatt- und Luft- 
temperatur also gleich wäre, kann hier praktisch nicht vorkommen. Denn 
Transpirationswassermengen, wie sie sich aus der Rechnung ergeben, 
kann ein Blatt in dieser Zeit unmöglich aufbringen. Daher muß der Rest- 
betrag von 3239 cal an die Luft abgegeben werden. Dividiert man diesen 
Betrag durch 12000, so ergibt sich eine Wärmeabgabe von 0,27 cal pro 
Minute und Quadratzentimeter Blattaußenfläche. Diese letztere Zahl 
entspräch nach Brown u. WıLsox ungefähr einem Temperaturgefälle 
Blatt zu Luft von 100 C bei stiller Luft. 

Diese Überlegung zeigt, welche Blatt-Temperaturen an Vitis vinifera 
theoretisch bei den angenommenen Umständen zu erwarten sind, 
weiterhin, daß dem Energieaustausch mit der Luft in der Energie- 
bilanzrechnung eines Blattes, im vorliegenden Fall eines Rebblattes, eine 
weit größere Bedeutung zukommt, als der Transpiration. Außerdem ist 
aus dem Rechenbeispiel ersichtlich, wie wesentlich anders, für die Pflanze 
leichter, sich die Energiebilanzrechnung gestaltet, wenn das Blatt eine 
Raumorientierung einnimmt, bei der bedeutend kleinere Energie- 
summen in der Zeiteinheit umzusetzen und auszugleichen sind. Indirekt 
bedeutet eine solche Vertikalorientierung für ein Blatt, wie schon STAHL 
richtig angenommen hat, einen Minderaufwand an Transpirations- 
wasser. 
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9. Zusammenfassung der Ergebnisse. 

1. An Hand von Beschreibungen und Lichtbildaufnahmen von naiür- 
lichen Lactuca scariola-Beständen unter verschiedenen Standortsverhält- 
nissen wird der Beweis erbracht, daß ein Zusammenhang zwischen Blatt- 
orientierung und Standort besteht und zwar den physikalischen Boden- 
zuständen, der Exposition und der Neigung des Standortes. 

2. Alle in natürlichen Beständen beobachteten, bevorzugten Orien- 
tierungsrichtungen der Lactuca scariola-Blätter konnten durch Schaffung 
verschiedeuer „künstlicher‘‘ Standorte mit verschiedener Neigung, 
Exposition, Bodenoberflächenbeschaffenheit wieder erzielt werden. 

3. Die ,,KompaBstellung“ ist nicht die einzige bevorzugte Blatt- 
orientierung. Je nach der Exposition des Standortes, seinem ,,Strah- 
lungsmikroklima“, können auch E-W und andere Orientierungen beob- 
achtet und auch experimentell erzielt werden. 

4. An steilen Westhängen können an einer Pflanze zwei Zonen mit 
verschieden bevorzugter Blattoberflächenorientierung beobachtet wer- 
den. Die Blätter der bodennahen Zone, die je nach Neigungswinkel des 
Hanges verschieden hoch sein kann, stellen sich größtenteils parallel zur 
Hangstrahlung, die Blätter über der bodennahen Zone parallel zur Rich- 
tung der intensivsten Sonnenstrahlung. Man kann die Blätter der 
bodennahen Strahlungszone als ,,terrestrisch‘‘, die darüber als ,,s0la- 
risch‘ orientiert bezeichnen. 

5. Auch Iris germanica stellt sich an Südhängen in ,,KompaBstellung‘', 
an Westhängen in ,,transversale Kompaßstellung‘“. 

6. Nach all diesen Befunden kann die Annahme einer Autonomie der 
Blattdrehung wenigstens bei den hier untersuchten Pflanzen nicht mehr 
aufrecht erhalten werden. Die hier untersuchten Blattdrehungen und 
Blattorientierungen wurden von Außenfaktoren induziert. 

7. Einseitiges Wachstum (Epinastie) und Phototropismus allein ver- 
mögen nicht alle vorkommenden Blattstellungen befriedigend zu er- 
klären. Ebenso gestatten alle bisherigen Theorien über die ,,KompaB- 
stellung‘‘ keine Anwendung auf alle in der Natur vorkommenden Blatt- 
orientierungen an Lactuca scariola. 

8. Turgordifferenzen in den Geweben der Blattober- und -unterseite 
allein schon vermögen beträchtliche Änderungen der Blattorientierung 
im Raum hervorzurufen. Es wird die Vermutung ausgesprochen, daß 
derartige Turgordifferenzen in verschiedenen Gewebepartien eines 
Blattes auch bei den Drehungen und Wendungen der Blätter von Orien- 
tierungspflanzen eine große Rolle spielen, daß die endgültige Blattlage 
eine Gleichgewichtslage darstellt. 

9. Es werden die Strahlungsverhältnisse dargelegt, unter denen 
Blätter über einem Wasserspiegel stehen. Die Energiesummen, welche 
N-S orientierten senkrechten Blattflächen von der Sonne zugestrahlt 
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werden, erreichen durch Reflexion an der Wasseroberfläche Beträge, die 
praktisch gleich sind denen, die auf gleichgroße, horizontal ausgebreitete 
Blätter treffen. 

Die ,,KompaBstellung“ der Blätter von Wasserpflanzen muß ebenso 
wie die von Landpflanzen vom Gesichtspunkt der Ausbalancierung über- 
flüssiger, absorbierter Sonnenenergie, aber mit besonderer Berück- 
sichtigung der CO,-Assimilation, betrachtet werden. 

10. Das Orientierungspflanzenproblem ist ein rein ökologisches 
Problem. Es ist eine Frage des Strahlungsklimas eines Standorte. 


Am Schlusse sei es mir gestattet, Herrn Dr. O. W. KessLer, dem Leiter des 
Instituts für Klimaforschung, dafür zu danken, daß er es mir ermöglichte, diese 
am Botanischen Institut der Universität in Würzburg begonnene Arbeit hier 
weiter zu führen und einer gewissen Reife entgegenzubringen. Ich möchte auch 
nicht versäumen, darauf hinzuweisen, daß die am Institut für Klimaforschung 
gegebene Verbindung mit Meteorologie und Strahlungsphysik für die Entwick- 
lung dieser Arbeit sehr fördernd war, zumal die Herren Meteorologen Dr. W. 
KAENMPFERT und Dr. P. DuBois mich in der dankenswertesten Weise in meteoro- 
logischen und strahlungsphysikalischen Dingen belehrt und gefördert haben. 
Herr Dr. W. KAEMPFERT hat sogar, wie auf 8. 724 vermerkt ist, bei den umfang- 
reichen statistischen Erhebungen persönlich mitgearbeitet und mir außerdem den 
Abschnitt S. 749—751 mit den graphischen Darstellungen Nr. 20 und 21 zur Ver- 
fügung gestellt. Herr Dr. P. Dugois stellte mir die auf S. 733 wiedergegebenen 
Strahlungswerte zur Verfügung. Daher möchte ich auch an dieser Stelle den 
genannten Herren meinen aufrichtigen Dank aussprechen. 
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UNTERSUCHUNGEN ZUM FERTILITÄTSPROBLEM 
DER HETEROSTYLEN. 
Von 
CLARA ZOLLIKOFER 
(Zollikon bei Zürich.) 
Mit 2 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 25, März 1932.) 


Die eigenartigen Fertilitätsverhältnisse der heterostylen Arten bilden 
eines der großen Probleme der Heterostylieforschung. Denn neben den 
morphologischen Heterostyliemerkmalen liegt ein zweites, entscheiden- 
des Kriterium in der Sterilität illegitimer Verbindungen, obgleich die 
Fertilität sich als unabhängig von den Erbfaktoren für Heterostylie er- 
wiesen hat. Es handelt sich dabei um einen Fall von Parasterilität, wie 
BRIEGER (1930) sie faßt, als Sterilität an sich funktionsfähiger Ge- 
schlechtszellen bei bestimmten Kreuzungen oder bei Selbstung. Die 
Kreuzungen zwischen Individuen derselben Klasse sind mehr oder 
weniger weitgehend unfruchtbar. Weiter verringert wird die Fertilität 
noch durch Selbstung (Primula acaulis, calycantheme Langgriffel nach 
Ernst 1931). Es ist heute noch unentschieden, ob unter solchen illegi- 
timen Verbindungen im Sinne von Darwin (1877) nach der Auffassung 
von G. v. UgiscH (1923, 1925) und Ernst (1925, 1928) Bestäubungen 
zwischen Organen ungleicher Höhe in der Blüte (durch BRIEGER kurz als 
„Niveautheorie‘‘ gekennzeichnet) oder mit LarsacH (1930) Bestäu- 
bungen zwischen Individuen derselben Klasse zu verstehen sind. Die 
Niveautheorie stützt sich darauf, daß mit abnehmendem Höhenabstand 
zwischen Narbe und Antheren die Fertilität einer Verbindung wächst, 
und Darwin selbst hat konsequenterweise die ziemlich gut fertilen Be- 
stäubungen zwischen Homostylen als legitim betrachtet. Für beide 
Theorien liegt aber eine Schwierigkeit darin, daß die illegitimen Ver- 
bindungen in den meisten Fällen nicht streng parasteril, sondern nur 
bedeutend weniger fertil sind als die legitimen, wobei vielfach innerhalb 
einer Art die eine illegitime Kombination fertiler ist als die andere. So 
sind bei Primula hortensis die Langgriffel weit stärker parasteril als 
die Kurzgriffel, die normale Form jeweils bedeutend mehr als die homo- 
style, so daß ein fast kontinuierlicher Übergang zu den vollfertilen 
legitimen Verbindungen der Normalformen entsteht (ERNST 1928, 
Tabelle 8). Bei Primula acaulis dagegen fand ERNST (1928 a) die Fertili- 
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tät der Langgriffel etwa 4mal so hoch wie die der Kurzgriffel. Die Nach- 
kommenschaft einer calycanthemen Pflanze aber veränderte in der 
Kultur ihre Fertilität zugunsten der Kurzgriffel und wies außerdem 
innerhalb der zehn untersuchten Fruchtfamilien Ungleichheiten auf 
(Ernst 1931). Eine eingehendere Bearbeitung dieser Fertilitätsunter- 
schiede innerhalb einer Spezies wäre deshalb von Interesse. 

Es liegt nahe, die Parasterilität der Heterostylen mit derjenigen 
selbststeriler Arten in Parallele zu setzen. In beiden Fällen ist eine In- 
kompatibilität zwischen dem Pollenschlauch und dem Narben- und 
Griffelgewebe anzunehmen. Selten ist eine fast völlige Hemmung der 
Pollenkeimung die Ursache der Parasterilität (Linwm grandiflorum) oder 
vermögen die Pollenschläuche nicht in die Narbe einzudringen (Carda- 
mine pratensis); in den meisten Fällen wachsen die eingedrungenen 
Schläuche zu langsam, um vor dem Welken des Griffels die Samenanlage 
zu erreichen. 

Die Selbstparasterilität ist gleichzeitig durch East u. MANGELSDORF 
(1925, East 1926) und Fırzer (1926) auf das Vorkommen von Para- 
sterilitätsfaktoren zurückgeführt worden: nur bei Abwesenheit gleicher 
Faktoren im Pollen und im Narben- und Griffelgewebe verläuft das 
Pollenschlauchwachstum normal; andernfalls wird es gehemmt. Die 
Parasterilitätsfaktoren wirken sich in der Bildung gewisser, das Pollen- 
schlauchwachstum beeinflussender Stoffe in Narbe und Griffel aus. 
EAST vermutet, wie 1907 schon JosT, das Auftreten wachstumsfördern- 
der Stoffe; verbreiteter in der jüngsten Literatur ist die durch CORRENS 
(1913) gemachte Annahme von Hemmungsstoffen. East (1927) hat aber 
schon darauf hingewiesen, daß sich die genetische Deutung der Selbst- 
sterilität, welche die Entstehung der wachstumsfördernden Stoffe nur bei 
Faktorenungleichheit annimmt (bzw. bei Faktorengleichheit die Bildung 
von Hemmungsstoffen) nicht auf die Fertilitätsverhältnisse bei Hetero- 
stylen übertragen läßt. Bei solchen sind bisher keine Sterilitätsfaktoren 
bekannt geworden. Vielmehr ist für trimorphe Arten (Lythrum Salicaria 
und Oxalis) durch G. v. UBıscH gezeigt worden (1923), daß die Fertili- 
tätsverhältnisse nicht genotypisch bestimmt sind. Für Linum nimmt 
allerdings LarBACH (1928, 1930) in Anlehnung an die von East (1919) 
entwickelten Gedankengänge Vererbung der Fertilität an, in dem Sinne, 
daß nicht die Gene des Pollens, sondern die genetische Konstitution des 
pollenerzeugenden Sporophyten über das Pollenschlauchwachstum und 
damit über die Befruchtungsfähigkeit des Pollens entscheidet. Doch 
steht ein sicherer Beweis für diese Auffassung noch aus. Auch verhält 
sich Linum in mehrfacher Hinsicht abweichend von anderen näher unter- 
suchten Heterostylen, so daß der Standpunkt BRIEGERS, einstweilen für 
sämtliche Heterostyle eine phänotypische Bestimmung der Fertilität 
anzunehmen, berechtigt erscheint. 
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Damit wird das Fertilitätsproblem zum rein physiologischen Problem. 
Die Pollenschläuche werden vom Griffelgewebe ernährt, ihre Entwick- 
lung kann durch stoffliche Einwirkung leicht beeinflußt werden. In den 
Fällen wo die Pollenkeimung ausbleibt; muß die Hemmungswirkung 
gegenüber illegitimem Pollen vonder Narbe ausgehen. Meistens aber wird 
das Schlauchwachstum erst innerhalb des Griffels eingestellt. In der 
Literatur ist denn auch fast ausschließlich von der Hemmung der Pollen- 
schlauchentwicklung durch den Griffel die Rede. Die Hemmungsstoffe 
können dort, in Analogie zu den neueren Befunden bei Selbststerilen, im 
Griffelkanalsekret gesucht werden. Besonders in dicken Narben, wie 
Primula sie besitzt, besteht aber die Möglichkeit, daß auch die Narbe be- 
reits eine verzögernde Wirkung auf das Pollenschlauchwachstum 
ausübt. Einer Anregung von Herrn Prof. Ernst folgend, habe ich des- 
halb versucht, einen allfälligen Anteil der Narbe an der Hemmung des 
Wachstums illegitimer Schläuche festzustellen. Der Grundgedanke der Ver- 
suche war, den zu bestäubenden Blüten eine Narbe der anderen Form aufzu- 
setzen, bei legitimer Befruchtung eine zum Pollen illegitime Narbe ein- 
zuführen, bei illegitimer Bestäubung eine legitime Narbe. Im Verlauf der 
Untersuchung gesellte sich dazu die weitere Frage nach dem Erfolg von 
Bestäubungen ohne Vermittlung einer Narbe und solchen, beidenen auch der 
Griffel eliminiert war. Herr Prof. Ernst hatte die Freundlichkeit, mir aus 
seinen Primula-Beständen das erforderliche Pflanzenmaterial zur Ver- 
fügung zu stellen, wofür ihm mein herzlicher Dank ausgesprochen sei. 


I. Methodik. 

Die vielbenutzte Methode der aufgesetzten Koleoptilspitzen hatte den 
Gedanken entstehen lassen, Bestäubungen auszuführen an Blüten, denen 
an Stelle der eigenen Narbe eine fremde der anderen Form mit Hilfe 
eines Tröpfehens Agarlösung aufgesetzt war. Dadurch sollte legitime 
Bestäubung mit illegitimer Befruchtung und umgekehrt kombiniert 
werden. Aus dem Erfolg solcher Verbindungen hoffte ich Anhaltspunkte 
zu gewinnen für die Größe des Einflusses, den die Narbe bei illegitimen 
Bestäubungen auf das Pollenschlauchwachstum ausübt. Die Versuche 
erstreckten sich über die Jahre 1928—1930. Als Versuchspflanze diente 
Primula. 

Im ersten Jahr verwendete ich vorwiegend P. hortensis WETTSTEIN, 
P. pulverulenta DuTuie und P. Bulleyana G. Forrest. Die beiden letz- 
teren erwiesen sich als ungeeignet wegen zu großer Empfindlichkeit 
gegenüber den vorzunehmenden Eingriffen. Ich setzte dann die Ver- 
suche fort mit P. hortensis unter Hinzunahme von P. acaulis L. (= P. vul- 
garis Hupson), die auch dank ihrer größeren und flacheren Narben tech- 
nisch günstiger waren. 

Die Methodik der Transplantation, wie ich sie nach einigen orien- 
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tierenden Variationen endgiiltig beibehielt, war die folgende: Der Ver- 
suchsbliite wurde mit scharfem Skalpell die Narbe abgeschnitten, auf die 
Schnittfläche ein Trépfchen 0,25 —0,3% iger Agarlösung gebracht, dann die 





Abb. 1. P. hortensis. a mit aufgesetzter Narbe, legitim bestäubt. 
ach 48 Stunden fixiert. 


aufzusetzende Narbe abgeschnitten, an ihrer oberen Fläche mit Pollen 

belegt und auf der Griffelschnittfläche möglichst zentral orientiert. Da 

der Griffel zu dünn ist, als daß sich darauf die viel 

breitere Narbe befestigen ließe, mußte der Schnitt 

ganz an der Narbenbasis geführt werden, die bei 

jüngeren Blüten (Abb. 1) sich in den Griffel ver- 

schmälert, bei etwas älteren (Abb. 2) dessen apikales 

Ende wulstförmig noch etwas umgreift. Der kleine 

Narbenrest, der im letzteren Falle zur Gewinnung 

einer größeren Verbindungsfläche stehen blieb, konnte 

PER tee für eine Beeinflussung des Pollenschlauchwachstums 

Schnittfläche bei älterer nicht in Frage kommen, da der Pollen nur auf die 

rer Oberseite der Narbe aufgebracht wurde und der Weg 

der eindringenden Schläuche nach dem Griffel gar nicht durch dieses 
periphere Narbengewebe führte. 

Die Lanzettnadel, mit der der Pollen aufgetragen wurde, reinigte ich 

wie die übrigen Instrumente vor jedem Wechsel der Pollensorte in 

92%igem Alkohol. Die Kurzgriffelblüten wurden im Knospenzustand 
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kastriert. Bei den Langgriffeln führt das unumgängliche Aufschlitzen 
der Kronröhre leicht zum Welken der Büte, spontane Selbstbestäubung 
ist dort durch die Stellung der Organe verhindert. Bei P. hortensis sind 
außerdem die Langgriffel in hohem Maße parasteril. So sicherte ich diese 
vor unerwünschter Pollenübertragung durch frühzeitiges Einstellen 
unter Drahtgitter. Soweit als möglich verwendete ich mehrere Blüten 
pro Pflanze, die stets mit gleichem Pollen belegt werden mußten, da il- 
legitime Bestäubungen in der Regel nur Erfolg haben, wenn an der 
Pflanze keine legitime Befruchtung eingetreten ist. Um die Parasterilität 
rein zur Wirkung kommen zu lassen, unabhängig von Einflüssen der 
Selbstbestaubung, wurde ausschließlich illegitime Fremdbestäubung ange- 
wandt. 

Die Pflanzen standen auf einem gedeckten Versuchstisch im Freien 
in halbschattiger Lage, wo sie, in feuchtem Torfmull eingesenkt, bis zur 
Fruchtreife verblieben. Unmittelbar nach der Narbentransplantation 
überdeckte ich sie für 2 Tage mit einem Glassturz, um sie solange in 
feuchter Luft zu halten, bis mit dem Übertritt der Pollenschläuche ins 
Griffelgewebe gerechnet werden konnte. Ein längerer Aufenthalt unter 
dem Glassturz, wie er für eine erfolgreiche Befruchtung wohl günstig ge- 
wesen wäre, führte zum Abfaulen der Blätter. Nach 2 Tagen kamen die 
Narben, sofern sie richtig aufgesetzt waren, noch völlig frisch wieder zum 
Vorschein, und blieben nun weiterhin frisch, solange deı Griffel turgeszent 
war, unter Umständen noch mehrere Tage, während sie bei anfänglicher 
Aufstellung im Schatten, aber ohne Glassturz, rasch vertrockneten und 
abfielen. Das läßt auf eine leichte Verwachsung der Schnittflächen 
schließen, worauf auch das feste Haften richtig aufgesetzter Narben hin- 
weist. Näher habe ich den Vorgang nicht untersucht. 

Die verwendete Agarlösung war noch flüssig, aber bereits leicht 
gelatinierend. Dadurch leistete sie den doppelten Dienst als Klebemittel 
und als Medium zum Feuchthalten der beiden Schnittflächen. Um 
chemische Reizwirkungen auszuschalten, wusch ich den Agar erst 2 Tage 
in fließendem Wasser, dann noch in doppelt aus Glas destilliertem 
Wasser aus und stellte auch die Lösung mit letzterem her. Sie reagierte 
leicht alkalisch. 

Griffel- und Narbengewebe von P. hortensis sind sehr wasserreich, 
und an hellen warmen Tagen ist oft die Ausscheidung von Narbensekret 
zu beobachten. Da durch die Unterbrechung des Gewebeverbandes bei 
meiner Versuchsanstellung die Narbensekretion unterbunden sein mußte, 
war vor allem festzustellen, ob dadurch nicht auch die Pollenkeimung 
verhindert wurde. Die zweite Frage war, ob die Pollenschläuche über- 
haupt aus der aufgeklebten Narbe in den Griffel hinüberwachsen. In 
Vorversuchen klebte ich zunächst die eigne Narbe, legitim bestäubt, 
wieder auf und kontrollierte Pollenkeimung und Schlauchwachstum. 

Planta Bd. 16. 50 
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Erstere war durchwegs sehr gut auf den sufgesetzten Narben. Quetsch- 
präparate und Längsschnitte wurden nach der Herrzschen Koch- 
methode (1926) in Karminessigsäure gefärbt. 30 Stunden nach der Be- 
stäubung hatten zahlreiche Pollenschläuche die Narbenbasis erreicht ; 
nach 48 Stunden war ein Teil derselben ins Griffelgewebe übergetreten. 
Abb. 1 zeigt ein derartiges Präparat. Für die Herstellung der Mikro- 
photographie bin ich Herrn K. FRANK zu Dank verpflichtet. 

Im ersten Jahre variierte ich die Versuchsanstellung teilweise dahin, 
daß ich legitime und illegitime Bestäubungen an intakten Blüten vor- 
nahm, nach 24 Stunden die bestäubten Narben abschnitt und auf die zu 
befruchteten Blüten aufsetzte. Dabei konnte sich die Pollenkeimung 
unter normalen Bedingungen vollziehen; aber diese Anordnung brachte 
mancherlei Unbequemlichkeiten mit sich, der unvermeidliche Verlust 
einzelner Narben war viel störender, der Materialverbrauch größer und 
die Ergebnisse nicht besser als beim Aufsetzen frisch bestäubter Narben. 
Deshalb beschränkte ich mich in der Folge auf das letztere Vorgehen. 

Für die Beurteilung der Ergebnisse ist einerseits die Zahl der samen- 
haltigen Kapseln wichtig (die bei P. hortensis häufig, bei P. acaulis viel 
seltener auftretenden tauben Früchte blieben unberücksichtigt), ander- 
seits die Samenzahl, die auch bei normaler Bestäubung in weiten Grenzen 
schwankt. Zudem enthalten die Früchte von P. hortensis sehr häufig 
neben guten Samen eine größere oder kleinere Zahl halbentwickelter 
Samen, deren Beurteilung oft unsicher erscheint. Zwecks genauer 
Orientierung über die Qualität der erhaltenen Samen prüfte ich deshalb 
einen Teil des Samenertrags des ersten Versuchsjahres auf seine Keim- 
fähigkeit. Die reifen Samen aus einer Anzahl verschiedener Versuche 
wurden nach der im Züricher Institut für allgemeine Botanik erprobten 
Methode (Ernst u. Moser 1925) angequollen und zur Keimung ausge- 
legt. Nach der Quellung ließen sich 2—9% der im lufttrockenen Zustand 
gut erscheinenden Samen als nicht keimfähig erkennen und ausscheiden. 
Der Rest wurde zur Keimprüfung ausgelegt, über welche Tabelle 1 Aus- 
kunft gibt. 

Tabelle 1. P. hortensis n~. Keimprozente der Samen von 1928. 




















Pollen n“ n“ n“ n— 

Narbe = n“ intakt n“ 

lufttrocken „gut“. . . . 728 184 226 161 
gequollen „gut“ . . . . 711 167 212 149 

Samen ausgeschieden % . . . . 2 9 6 7 
gekeimt. . . . . . . . 657 147 192 86 
Keimprozent . . . . . . . . . . 92 88 91 89 


In allen Teilen ist die von Ernst eingeführte Bezeichnung n- und n° 
für normale Lang- und Kurzgriffelpflanzen benutzt, mit der Erweiterung, 
daß damit zugleich die Herkunft des Pollens und der aufgesetzten Narben 
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angegeben ist. Über die Bedeutung der verschiedenen Versuchsreihen 
vgl. Abschnitt II. 

Die Samen von P. hortensis sind, wie allgemein diejenigen der Sektion 
Auricula, durch starken Keimverzug ausgezeichnet. Deshalb dürfen die 
gleichmäßig hohen Keimzablen als so günstig gelten, daß künftig das An- 
quellen der gut ausgereiften Samen als genügend zuverlässiges Hilfs- 
mittel betrachtet wurde, um nicht keimfähige Samen auszuscheiden. In 
den weiteren Tabellen sind als „gute Samen‘ nur die nach dem An- 
quellen als „‚gut‘‘ ausgezählten aufgeführt. Durch dieses Vorgehen ist der 
Prozentsatz von Samen in meinen Versuchen etwas niedriger als bei 
Ernst. Bei P. acaulis war diese Maßnahme entbehrlich, da dort sehr 
wenig Samen zweifelhafter Güte gebildet werden. 


II. Versuche. 

Die große Mehrzahl der Versuche wurde mit P. hortensis und zwar 
mit normalen Lang- und Kurzgriffelpflanzen ausgeführt. Eine kleinere 
Zahl von Bestäubungen, bei denen homostyle Langgriffel teils als 
Pollenlieferanten, teils als weibliche Pflanzen benutzt wurden, gaben 
keine eindeutigen Resultate und sollen hier nicht aufgeführt werden, da 
sie weder zur Fertilitätsfrage der Heterostylen noch zu ihrer umstrittenen 
Stellung einen Beitrag zu liefern vermögen. 

1. Narbentransplantationen. 
a) Primula hortensis. 

In erster Linie kamen für die Narbentransplantationen die Lang- 
griffel in Frage, da ihre Parasterilität viel größer ist als die der Kurz- 
griffel. Folgende Zahlen darüber ergeben sich aus den Versuchen von 
Ernst (1928, Tabelle 8): 

Tabelle 2. P. hortensis. Fruchtansatz in Prozent. 














a” n“ 
1 legitim . . . . | 98 80 
Bestäubung | illogitim. . . . 2,8 65 


Die Grundfrage war, ob sich durch Narbenaustausch überhaupt der 
Fertilitätsgrad einer Verbindung verschieben läßt. Wesentlich ist dabei 
das Verhältnis des Pollens einerseits zur Narbe, anderseits zu Griffel 
und Samenanlagen. Die vier möglichen Kombinationen, die im folgen- 
den zusammengestellt sind, habe ich bei den Langgriffeln von P. hor- 
tensis sämtlich ausgeführt. 























Griffel Narbe Pollen Po/Nb Po/Gr 
I. n- n~ n legitim illegitim 
II. n” n~ n~ illegitim legitim 
III. n n- n~ legitim legitim 
IV. a n n” illegitim illegitim 


50* 
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Im Hauptversuch (I) wurde auf den dekapitierten Langgriffel eine 
mit Langgriffelpollen belegte Kurzgriffelnarbe aufgesetzt; dadurch ist 
ein legitimes Pollen-Narbenverhältnis (Po/Nb) bei illegitimem Pollen- 
Griffelverhältnis (Po/Gr) hergestellt. In der nächsten Versuchsreihe, 
auch mit eingeschobener Kurzgriffelnarbe, ist die Legitimität umge- 
kehrt. In den Kontrollserien (III und IV) setzte ich die eigene Narbe, 
mit dazu legitimem bzw. illegitimem Pollen belegt, wieder auf und er- 
hielt dadurch doppelt legitime bzw. illegitime Verbindungen. Mit dem 
Po/Gr stimmt natürlich das Verhältnis des Pollens zur Samenanlage 
überein. 

Die Zahl der Pollenschläuche, die aus der aufgeklebten Narbe in den 
Griffel übertreten, ist nicht sehr groß. Von vornherein war mit zahl- 
reichen Nieten zu rechnen. In der Tat war der Frucht- und Samen- 
ansatz so unregelmäßig, daß das gewonnene Zahlenmaterial sich nur 
statistisch verarbeiten ließ. Exnst u. Moser (1925) haben schon darauf 
hingewiesen, wie ungleich sogar an gleichartigem Material (wie es auch 
mir zur Verfügung stand) die Zahlenergebnisse von Bestäubungen ver- 
schiedener Jahre bei gleicher Behandlung ausfallen können. Ich machte 
dieselbe Erfahrung. DieSamenzahlen sind von Fall zu Fall so verschieden, 
die Streuung ist so groß, daß nur die Gesamtsumme einer Versuchsreihe 
von Bedeutung wird. Aber auch diese Werte wichen in den aufeinander- 
folgenden Jahren so stark voneinander ab, daß nur die Ergebnisse ein und 
desselben Jahres direkt miteinander vergleichbar sind. Ich habe deshalb 
in den Tabellen jeweilen die Ergebnisse eines einzigen Jahres zusammen 
verarbeitet, neben den Gesamtsummen aller Versuchsjahre. 

Die üblichen Kriterien für die Fertilität habe ich durchwegs alle drei 
berechnet: die Anzahl samenhaltiger Früchte, bezogen auf die Zahl der 
ausgeführten Bestäubungen (Fruchtansatz in Prozent), die durchschnitt- 
liche Samenzahl pro Bestäubung und diejenige pro fertile Kapsel. Infolge 
der stark erschwerten Befruchtungsmöglichkeit waren nicht nur der 
Fruchtansatz, sondern auch die Samenzahl in den fertilen Kapseln höchst 
ungleich. Ein richtiges Bild der Fertilität läßt sich nur durch Vergleich 
der drei Werte gewinnen: wo sie sich gleichsinnig ändern, darf das Er- 
gebnis als zuverlässig gelten. Dabei ist zu berücksichtigen, daß der 
Samendurchschnitt pro Kapsel zwei Variable enthält, die anderen Werte 
nur je eine, weshalb jener unter Umständen weniger charakteristisch 
ausfällt. Allgemein kann, da es sich nicht um die absolute Fertilität, 
sondern nur um Erhöhung oder Verringerung derselben je nach der Ver- 
suchsanordnung handelt, die Zuverlässigkeit der Zahlen um so höher 
eingeschätzt werden, je häufiger die Beziehungen zwischen ihnen gleich- 
sinnig auftreten, sei es in verschiedenen Versuchsjahren, sei es an ver- 
schiedenen zur Untersuchung herangezogenen Formen. 
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1928 1928—30 
Versuchsreihe 1 2 3 4 1 2 3 4 

Pollen rs pe” re” EMI ee 2” 

Narbe mn 2 UN or M LA "LT a 
Zahl der Bestäubungen . . . . . 2 | 20 9| 16] 19 | 144 9 43 
Samenhaltige Früchte. . . . . . —| 5 4| 12] — | 14 4 20 
3 5 2 ram —| 77 1167 |712] — | 156 | 167 | 1003 
Fruchtansat: in Prozent... . . —| 25 441 75] — 10 | 44 47 
- pro Bestäubung . . |—| 4 19| 44) — 1| 19 23 
Samenmittel | oro Fruckt. .. . |—|15 | 421 591 — | ıı| 42] 50 
Samenmaximum pro Frucht . . . |—| 46 | 67/129] — | 46| 67 | 129 
Samenminimum „ re ne 4 5] — 1 4 1 


Die Versuchsreihen sind in allen Tabellen nach steigenden Fertili- 
tätswerten geordnet, wodurch die doppelt illegitime Verbindung an erste 
Stelle rückt. Die linke Hälfte der Tabelle gibt die direkt vergleichbaren 
Werte des Jahres 1928, die rechte die Summe der 3 Jahre. Der Anstieg 
ist ganz übereinstimmend. Die drei für die Fertilität kennzeichnenden 
Werte, durch Kursivdruck herausgehoben, lassen erkennen, daß eine Be- 
einflussung auf dem eingeschlagenen Wege möglich ist. Die höchste 
Fertilität weisen die beiden Reihen auf, in denen Kurzgriffelpollen ver- 
wendet wurde, Po/Gr also legitim war. Die Einführung der Kurzgriffel- 
narbe in Reihe 3, wodurch Po/Nb illegitim wird, setzt aber die Frucht- 
barkeit beträchtlich herunter gegenüber der doppelt legitimen Kombi- 
nation von Reihe 4. Analog sind die Beziehungen zwischen 1 und 2. 
Die doppelt illegitime Verbindung brachte aus 19 Bestäubungen keine 
einzige fertile Kapsel, der Fruchtansatz muß < 5 sein. Demgegenüber 
bringt die Einführung der zum Pollen legitimen Narbe eine starke Fer- 
tilitätssteigerung. Ein fördernder Einfluß des legitimen Po/Nb auf die 
Fertilität einer Verbindung ist unverkennbar vorhanden, unabhängig 
von der Bedeutung der Pollen-Griffelbeziehung. Der Vergleich von 
Reihe 2 und 3 lehrt, daß von diesen beiden halb legitimen, halb illegi- 
timen Kombinationen aber diejenige mit legitimem Po/Gr weitaus 
fruchtbarer ist. Allerdings handelt es sich hier beim illegitimen Verhält- 
nis um die viel weniger parasterile Kurzgriffelverbindung, in Reihe 2 
um die stark parasterile Langgriffelverbindung. Doch ist auch die Fer- 
tilitätssteigerung zwischen 2 und 3 höher als zwischen 3 und 4; der 
Samendurchschnitt pro Bestäubung steigt zwischen 2 und 3 um 375%, 
zwischen 3 und 4 nur um 132%. Sind auch die beiden Kombinationen 
nicht gleich zu bewerten, so weist doch dieser steilere Anstieg auf eine 
größere Bedeutung des Po/Gr. Dies entspricht auch dem mehrfach 
längeren, vom Pollenschlauch im Griffel zurückzulegenden Weg. 
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Im zweiten Versuchsjahr zog ich vergleichshalber auch die Kurz- 
griffel von P. hortensis heran. Waren bei diesen auch weniger prägnante 
Unterschiede zu erwarten, so konnte doch eine Bestätigung der an Lang- 
griffeln gefundenen Beziehungen diese auf breitere Basis stellen. Aus 
Gründen der Zeitersparnis ließ ich hier die dritte Versuchsreihe, Lang- 
griffelpollen auf aufgesetzter Langgriffelnarbe, weg. 


Tabelle 4. P. hortensis n°. 














1929 1929-30 
Versuchsreihe 1 2 4 1 2 4 
Pollen n“ n“ n” n“ n“ an 
Narbe 2” 2a” n“ u” n” a 
Zahl der Bestäubungen . . . . . 10 55 23 13 | 102 30 
Samenhaltige Früchte. . . . . . 2 21 DL... 31 14 
GuteSamen. . . . . . . . . . 103 | 657 | 420 | 148 | 811 464 
Fruchtansatz in Prozent . . . . . 20 38 52 23 30 47 
. pro Bestäubung . . 10 12 | 18 | 11 8 | 16 
Samenmétiel | ro Frucht. ... | 62 | 31 | 35 | 4 | | 3 
Samenmaximum pro Frucht. . . 82 | 121 95 82 | 121 95 
Samenminimum „ eater EE 21 1 4 21 1 4 




















Die Verschiebungen des Fertilitätsgrades, etwas weniger klar und ge- 
ringer als bei den Langgriffeln, liegen doch in derselben Linie. Bei den 
streng vergleichbaren Zahlen von 1929 fällt nur der hohe Samendurch- 
schnitt pro Frucht bei der doppelt illegitimen Kombination heraus, eine 
UnregelmäBigkeit, an der groBenteils die kleine Zahl von Bestäubungen 
die Schuld trägt, und die deshalb in der rechten Tabellenhälfte sich auch 
im Samenmittel pro Bestäubung bemerkbar macht. 


b) Primula acaulis. 

Hier liegen die Fertilitätsbeziehungen zwischen den beiden Normal- 
formen umgekehrt als bei P. hortensis, Kurzgriffel versprachen typischere 
Ergebnisse. Ihr Verhalten (Tabelle5) deckt sich denn auch mit dem der 
Langgriffel von P. hortensis (vgl. Tabelle 6, Versuchsreihe 1, 2 und 4). 
Die letztere, mit legitimem Po/Gr, steht nach Fruchtansatz und Samen- 
mittel pro Bestäubung weit über den beiden Reihen mit illegitimem 
Po/Gr. Dort wird der Erfolg der illegitimen Befruchtung nur in ziemlich 
bescheidenem Maße verbessert durch Einschaltung der fremden Narbe, 
bei den wenig parasterilen Langgriffeln (Tabelle 7) überhaupt nicht. 
Zufällig decken sich dort die Fertilitätswerte für illegitime Befruchtung 
bei illegitimem und legitimem Po/Nb (Reihe 1 und 2) völlig. Die über- 
wiegende Bedeutung der legitimen Griffelbeziehung tritt bei P. acaulis 
noch schärfer zutage als bei P. hortensis. 
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2. Bestäubungsversuche ohne Narbe. 

Bei einer Anzahl Lang- und Kurzgriffelblüten von P. acaulis hatte 
ich 1928 versuchsweise den dekapitierten Griffeln keine Narbe aufgesetzt, 
sondern den Pollen mit Hilfe eines Trépfchens Agarlösung direkt auf die 
Schnittfläche aufgetragen. Das Ergebnis war ein ganz unerwartet 
günstiger Frucht- und Samenansatz. Das bewog mich, solche Versuche 
im folgenden Frühjahr in größerem Maßstab an Lang- und Kurzgriffeln 
von P. hortensis zu wiederholen. Denn damit war die Möglichkeit ge- 
geben, den Narbeneinfluß überhaupt auszuschalten. In allen in diesem 
Abschnitt zu besprechenden Bestäubungen wurde der Pollen auf die 
durch die äußerste Narbenbasis gelegte Schnittfläche aufgetragen. 


Tabelle 5. P. acaulis n°”. Bestäubungen mit und ohne Narbe. 1929. 














Pollen bd n“ a’ n” a 

Narbe Be = — n“ — 
Zahl der Bestäubungen . . . . . . . . 24 72 26 22 10 
Samenhaltige Früchte.  . . . . . . . 2 8 5 9 8 
I PO Re i 8 18 120 73 145 209 
Fruchtansatz in Prozent . . . . . . . . 8 11 19 41 80 
… , | pro Bestäubung . . . . . 0,8) 1,7| 28) 7 | 21 
Samenmittel | wo Frucht . . . . . .. 9 | 15 | 15 | 15 | 27 
Samenmaximum pro Frucht. . . . . . 11 42 25 30 48 
Samenminimum „ EEE de tw: 7 1 5 3 + 


Tabelle 6. P. hortensis n~. Bestäubungen mit und ohne Narbe. 1930. 














Pollen n” er n” n“ n“ 

Narbe n” n“ — m - 

(1929) 

Zahl der Bestäubungen . . . . . . . . 17 66 65 12 26 
Samenhaltige Früchte. . . . . . . . . = 2 5 3 11 
ee Lil fai. ER War! -- 6 |103 33 | 282 
Fruchtansatz in Prozent . . . . . . . . — 3 8 25 42 
‘ o Bestäubung . . . . . — 0,1 1,6 2,7| 11 
Samenmétiel | aah Frukt....... on ae a S 
Samenmaximum pro Frucht . . . . . . — 5 63 22 79 
Samenminimum ,, Durs are te — 1 6 1 2 


Tabelle 7. P. acaulis n”. Bestäubungen mit und ohne Narbe. 1929. 























Pollen n” n” n“ n” n“ 

Narbe n” n“ n” — — 

Zahl der Bestäubungen . . . . . . . . 10 39 24 13 7 
Samenhaltige Früchte. . . . . . . . . 1 4 4 3 5 
CS: arte a ake ya 5 19 57 39 | 133 
Fruchtansatz in Prozent... . . . . . 10 10 17 31 71 
. | pro Bestäubung . . . . - 0,5 0,5 2,4 3,0; 19 
Samenmittel \ pro Frucht . . . . . . . 5 5 14 13 27 
Samenmaximum pro Frucht. . . . . . 6 9 23 18 38 
Samenminimum , , ...... — 1 4 9 17 
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Tabelle 8. P. hortensis n“. Bestäubungen mit und ohne Narbe. 1929-30. 




















Pollen 2” 2” a 2” 

Narbe 2a” _ 2“ hee 

Zahl der Bestäubungen . . . . . . 102 32 30 14 
Früchte. . . . . . . 31 13 14 10 

Gute Samen. . . . . . . . . . . 811 373 464 361 
Fruchtansatz in Prozent . . . . . . 30 41 47 71 

‘ pro Bestäubung . . . 7,9 11,7 15,5 25,8 

Samenmitiel pro Frucht . . . .. 26 28 33 36 
Samenmaximum pro Frucht. . . . 103 161 95 91 
Samenminimum „ Te PG 1 3 4 9 


FaBt man in den Tabellen 5—8 je die Beziehungen zwischen den bei- 
den Bestäubungsreihen ohne Narbe ins Auge, so hat auch hier der legitime 
Pollen durchwegs besseren Erfolg als der illegitime; bei den stärker 
parasterilen P. hortensis n- und P. acaulis n° sind -die Unterschiede 
größer, bei den anderen Sippen aber auch deutlich vorhanden. 

In übersichtlicherer Zusammenstellung ist das Verhältnis der Fertili- 
tät dieser Reihen, umgerechnet auf den Wert 1 für illegitime Bestäubung, 
in Tabelle 9 zu finden. 


Tabelle 9. Verhältnis der Fertilität bei illegitimer und legitimer Bestäubung 


























ohne Narbe. 
P. hortensis P. acaulis 
n=- Pflanzen|n~-Pfi n”-Pflanzen In“ -Pflanzen 
illeg. : leg. | illeg. : leg. | illeg.:leg. | illeg.: leg. 
Fruchtansatz in Prozent . . . . . 1 :5,2 1:1,7 1: 2,3 1: 4,2 
à {pro Bestäubung. . . 1:6,9 1 : 2,2 1 :6,1 1 : 7,5 
Samenmittel |, Frucht. . . . . 1:12 | 1:13 | 1:21 | 1:18 
Gesamtdurchschnitt . . . . . . . 1:4,4 1:1,7 1: 3,5 1:4,5 


Der Gesamtdurchschnitt in Tabelle 9 zeigt am besten, wie sehr auch 
in Abwesenheit der Narbe eine legitime Bestäubung der illegitimen über- 
legen ist, sogar bei den weniger parasterilen P. hortensis n° und P. acau- 
lis n-. Sehr schön tritt dabei auch der größere Fertilitätsunterschied 
zwischen P. hortensis n- und n° hervor. Imeinzelnen sind es besonders die 
beiden ersten Fertilitätswerte, die sich bei legitimer Befruchtung stark 
erhöhen. Damit ist der maßgebende Anteil des Griffels an der Hem- 
mung der illegitimen Pollenschläuche experimentell erwiesen. Die Weg- 
verkürzung für die Pollenschläuche beträgt ohne Narbe bei Kurzgriffeln 
1/6—1/7, bei Langgriffeln 1/11—1/13, kann demnach kaum ins Gewicht 
fallen. 

Auffallen muß, daß in den Tabellen 5—8 durchwegs der Befruch- 
tungserfolg ohne Narbe besser ist, als bei Verwendung der zum Pollen legi- 
timen Narbe. Schon STRASBURGER (1886) und später Karz (1926) gelang 
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es, die verschiedensten Pollensorten auf dem Griffelgewebe zur Keimung 
zu bringen, sofern die Schnittfläche genügend feucht gehalten wurde. 
Befruchtungserfolge aber scheinen auf diesem Wege bisher nur ver- 
einzelt beobachtet worden zu sein. STRASBURGER verzeichnet nur wenige 
Fälle, Katz verfolgte nur die Pollenkeimung. 

Vor Austrocknung waren die Griffelschnittflächen in meinen Ver- 
suchen genügend geschützt durch die aufgetragene Agarlösung und die 
Aufstellung unter Glassturz während 48 Stunden. Die auffallende Be- 
günstigung bei der Griffelbestäubung legte aber die Frage nahe, ob viel- 
leicht der Pollen auf der verwendeten Agarlösung besonders günstige Kei- 
mungsbedingungen fand, eine Frage, die direkter Prüfung zugänglich war. 
Die Ansprüche der verschiedenen Pollensorten in Bezug auf Feuchtigkeit 
und auf die Notwendigkeit chemischer Reize zur Auslösung der Keimung 
sind ja außerordentlich verschieden. Ebenso ungleich ist ihr Verhalten 
gegenüber künstlichen Keimungsmedien wie Agar-, Gelatine-, Zucker- 
lösungen, destilliertem und Leitungswasser. Vorversuche mit meiner 
Agarlösung hatten zum Teil im hängenden Tropfen reichliche Keimung 
des Primula-Pollens ergeben. Auf der Griffelschnittfläche konnten die 
Bedingungen aber wesentlich andere sein, teils durch langsames An- 
trocknen der Lösung, teils durch Austritt von Griffelstoffen. Die wasser- 
reichen Griffel und Narben lassen beim Anschneiden sofort ein Trépfchen 
Zellsaft auf die Schnittfläche austreten, das sich mit dem aufgesetzten 
Agartrépfchen vermischt. Abgeschnittene Blüten und isolierte Griffel 
brachten in feuchter Kammer nur spärliche Pollenkeimungen. Um an der 
Pflanze die Keimung auf der Griffelschnittfläche mit derjenigen auf der 
Narbe vergleichen zu können, führte ich weitere Bestäubungen in der 
bisherigen Weise aus, legitim und illegitim, auf Griffelschnittflächen mit 
Agar und auf aufgesetzten Narben, vergleichshalber auch auf intakten 
Pistillen. Nach 16—24 Stunden kontrollierte ich die Mengen der Pollen- 
schläuche und der ungekeimten Körner. Ich brachte Griffel und Narben 
kurz in Alkohol, um die Luft zwischen den Narbenpapillen zu entfernen 
und färbte ohne Fixierung 5—10 Min. mit Hämatoxylin DELAFIELD. 
Pollenkörner und Pollenschläuche färben sich dabei viel rascher als das 
Griffel- und Narbengewebe und heben sich sehr deutlich ab. Die Dichte 
der aufgebrachten Pollenkörner auf Narbe und Schnittfläche beeinflußte 
die Keimzahlen ziemlich stark und ergab nicht zu vermeidende Un- 
regelmäßigkeiten. Auch ist die Keimkraft des Pollens aus verschie- 
denen Blüten trotz guten Aussehens oft sehr ungleich. Bei zu ver- 
gleichenden Bestäubungen fielen die Unterschiede oft geringer aus als 
die durch ungleiche Keimkraft bedingten. Da eine genauere Unter- 
suchung der Agarwirkung auch gar nicht im Plan der Arbeit lag, be- 
gnügte ich mich mit dem Abschätzen der Keimprozente nach ungefähren 


Zählungen. 














776 C. Zollikofer: 


Der Pollen beider Primula-Arten verhielt sich übereinstimmend. Die 
Keimung war auf aufgeseizten Narben nicht schlechter als auf intakten 
Pistillen. Weder bei den Keimungen auf der Narbe, noch auf Griffel- 
schnittflächen zeigte legitimer Pollen zahlreichere Schläuche. Kurzgriffel- 
pollen liefert auch bei P. hortensis (wie dies von CoRREns [1889] schon für 
P. acaulis angegeben) dickere Schläuche. In Langgriffeln waren die 
illegitimen Schläuche durchschnittlich kürzer als die legitimen, soweit 
ich Messungen darüber vornahm, in Kurzgriffeln ungefähr gleichlang. 
Dagegen waren auf Schnittflächen die Keimungen des legitimen wie des 
illegitimen Pollens deutlich zahlreicher als unter sonst gleichen Be- 
dingungen auf den Narbenpapillen. Dies Resultat blieb sich gleich, ob 
die Schnittfläche durch die Narbenbasis oder höher oder tiefer durch den 
Griffel gelegt war. 

Die Bedingungen für die Pollenkeimung müssen demnach auf einer 
agarbedeckten Schnittfläche günstiger sein, als auf den Narbenpapillen, ohne 
daß ich eine sichere Erklärung dafür zu geben vermöchte. Nach den 
Untersuchungen von BRANSCHEIDT (1930) und H. vom Bere (1930) ist 
dem p, des Keimmediums eine maßgebende Bedeutung zuzuschreiben, 
in unserem Falle dem p, des Agar-Zellsaftgemisches. Daß dieses durch 
Gehalt an Elektrolyten bei legitimen Bestäubungen der Keimung för- 
dernder wäre als das Narbensekret, ist kaum anzunehmen; dagegen 
könnte vielleicht die starke Pufferungskapazität des Agars ein sehr 
gleichmäßiges und dadurch günstig wirkendes p, bedingen. Eine weitere 
Möglichkeit ist, daß die verwendete Agarkonzentration optimale Feuch- 
tigkeitsbedingungen für die Pollenkeimung bot. Karz und neuerdings 
PassEcKER (1931) schreiben dem Narbensekret hauptsächlich die Be- 
deutung eines Keimungsmediums von optimalem Wassergehalt bzw. 
besonders günstigem osmotischem Wert zu. Da die Narbensekretion 
stark von der Witterung abhängig ist, könnte die Agarlösung auch als 
gleichmäßig feuchtes Medium von Vorteil sein. Allerdings fand E. DE 
Vrıes (1919) bei P. acaulis den Fruchtansatz unabhängig von der Witte- 
rung, und auch in meinen Versuchen, die teilweise bei kühlem, trübem 
Wetter ausgeführt werden mußten, verteilen sich die erfolgreichen Be- 
stäubungen ziemlich gleichmäßig über die Versuchszeit. Für den bes- 
seren Befruchtungserfolg dürfte aber noch der Umstand ins Gewicht 
fallen, daß die chemotropische Wirksamkeit des Griffelsekrets auf der 
ganz frischen Schnittfläche größer, die Anlockung der Schläuche in die 
Richtung des Griffelkanals sicherer sein mußte als beim Übertritt aus 
der aufgeklebten Narbe. Auch konnte für die von der Narbe herkommen- 
den Schläuche, welche die Schnittflächen erst nach 24—36 Stunden er- 
reichten, das Eindringen bereits durch ein beginnendes Antrocknen der- 
selben etwas erschwert sein. 

Ist durch die besprochenen Versuche ein bedeutender Anteil des 
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Griffels am schlechteren Erfolg illegitimer Bestäubungen sichergestellt, 
so bleibt noch die Frage, wie groß er anzunehmen ist im Vergleich zum 
Anteil der Narbe. In den Tabellen 3—8 sind die verschiedenen Ver- 
suchsreihen nach steigender Fertilität angeordnet. Dabei ergibt sich 
die folgende Fertilitätsreihe der verschiedenen Kombinationen legitimer 
und illegitimer Pollen-Narben- und Pollen-Griffelbeziehungen und 
narbenloser Bestäubungen : 

Po/Nb | illegitim / legitim = illegitim / legitim = 
Po/Gr | illegitim illegitim < illegitim & legitim ¢ legitim < legitim 

Die geringste Fertilität zeigen die drei Kombinationen, in denen der 
Pollen zum Griffel illegitim ist, "durchwegs höhere die mit legitimem 
Po/Gr. Innerhalb dieser Dreiergruppen ist je die Kombination mit il- 
legitimem Po/Nb die ungünstigste, die fertilste diejenige ohne Narbe. 
Die Reihe läßt klar den überwiegenden Einfluß des Griffels hervortreten, 
der dem längeren, im Griffel zurückzulegenden Weg entspricht, zeigt 
aber auch, daß der Einfluß der Narbe auf das Pollenschlauchwachstum 
nicht zu vernachlässigen ist. 

In Tabelle 10 ist der Versuch unternommen, einen zahlenmäßigen 
Ausdruck für den Anteil von Griffel und Narbe an der Hemmung des 
Pollenschlauchwachstums zu finden. Aus den Werten von Tabelle 3, 4, 5 
und 7 sind die Ergebnisse je zweier Versuchsreihen zusammen verarbeitet, 
in welchen der Pollen entweder zur Narbe in gleichen Beziehungen steht, 
zum Griffel aber in der einen Reihe legitim, in der anderen illegitim ist, 


Tabelle 10. Fertilitätsquotienten bei Variation des Narben- und Griffeleinflusses. 


























Fertilitätsquotienten 
Po/Gr—Po/Nb 
a b © Mittel- 
wert 
a. | Jegitimlegitim | 17 | 23 | 14 | 18 
Lit legitim-illegitim 
P. hortensis n- 1928 legitim-legitim 
B. oe nt NN 3 11 4 6,0 
illegitim-legitim 
a. | ilegitimiegitim | 9 | 12 | 06 | 12 
er illegitim-illegitim 
P. hortensis n° 1929 ö legitim-legitim v fe és A 
3 illegitim-legitim x , : 
wae —- SEE l'url 11 
pit illegitim-illegitim 
P. acaulis n° 1929 legitim-legitim 
B. ——— un 3,7 4,1 1,0 2,9 
illegitim-legitim 
a een | ae} ae) ae 10 
P ulie n- 1929 illegitim-illegitim 
|| 3. oo. | 29 1 46 | gal 8 
illegitim-legitim 
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oder umgekehrt. Aus den Fertilitätswerten der zwei Reihen, z. B. von 
Reihe 4 und 3, und Reihe 2 und 1 in Tabelle 3 sind die drei Fertilitäts- 
quotienten gebildet, wobei a—c die Quotienten für Fruchtansatz, 
Samenmittel pro Bestäubung und Samenmittel pro Frucht in der in allen 
Tabellen eingehaltenen Reihenfolge bedeuten. A bezeichnet stets den 
Paarling mit gleichem Po/Gr, B denjenigen mit übereinstimmendem 
Po/Nb. So ist für P. hortensis n- A der Quotient a erhalten aus den 
Fruchtansatzwerten 7°. Aus praktischen Gründen sind die Quotienten 
reziprok denen in Tabelle 9 gewählt. Dem beigefügten Mittelwert kommt 
lediglich orientierende Bedeutung zu. Überhaupt ist zu betonen, daß bei 
der durch die Versuchsanstellung bedingten Unregelmäßigkeit im 
Frucht- und Samenansatz den Zahlen als solchen kein zu großer absoluter 
Wert zugeschrieben werden darf. In diesem Sinne sollen auch die Werte 
von Tabelle 10 nur nähere Anhaltspunkte für die Beurteilung des Narben- 
anteils an der Pollenschlauchhemmung bieten. 

Die Fertilitätsquotienten für A und B weisen sämtlich gleichsinnige 
Unterschiede auf. Bei B, wo Po/Gr variiert ist und die Höhe der Quo- 
tienten bestimmt, sind diese durchwegs höher als die zugehörigen A- 
Werte. Die größte Differenz weist P. hortensis n- auf. Bei Illegitimität 
des Po/Gr ist der Erfolg legitimer Verbindungen etwa 6mal besser als der- 
jenige illegitimer, bei Illegitimität der Narbe nur 1,8mal größer. Charak- 
teristisch ist aber die Ungleichheit der Differenzen bei den verschiedenen 
Klassen: sie sind am größten bei den beiden Langgriffeln, sehr gering vor 
allem bei den wenig parasterilen Kurzgriffeln von P. hortensis. Auf- 
fallend ist auch der geringe Fertilitätsunterschied der beiden wenig 
parasterilen Sippen bei Variation der Narbe (A); bei Langgriffeln von 
P. acaulis verschwindet er völlig, bei Kurzgriffeln von P. hortensis ver- 
wischt er sich stark, indem dort der Samendurchschnitt pro Kapsel bei 
illegitimem Po/Nb sogar höher ausgefallen ist. Bei Langgriffeln entfällt 
also der weitaus größte Teil der auf das Pollenschlauchwachstum ausge- 
übten Hemmungswirkung auf den Griffel, bei Kurzgriffeln ist die Be- 
deutung des Griffels seinen Ausmaßen entsprechend geringer. Aber auch 
der Anteil der Narbe scheint verschieden zu sein, je nachdem die Sippe stark 
oder wenig parasteril ist. Er ist scharf ausgeprägt bei den beiden ersteren 
Formen, am höchsten bei den Langgriffeln von P. hortensis, die die 
strengste Parasterilität aufweisen; er tritt dagegen nur undeutlich hervor 
bei den zwei wenig parasterilen Sippen, so daß man dort die Hemmungs- 
wirkung der Narbe wohl nur gering veranschlagen darf. 

Zweierlei Beziehungen scheinen sich da zu überschneiden, einerseits 
die Beziehung der Griffellänge zum relativen Anteil des Griffels an der 
Pollenschlauchhemmung — dieser ist größer bei Langgriffeln als bei 
Kurzgriffeln —, anderseits eine Beziehung des Parasterilitätsgrades zum 
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Narbeneinfluß, — letzterer ist bei der parasterileren Sippe stärker. Bei 
P. hortensis summieren sich diese beiden Differenzen, bei P. acaulis 
substrahieren sie sich, und das Ergebnis ist ein viel geringerer Unter- 
schied im Verhalten der beiden acaulis-Sippen. Auf diese Weise läßt sich 
vielleicht eine Vorstellung gewinnen, wie die verschiedenen Grade von 
Parasterilität bei den zusammengehörigen Primula-Sippen zustande 
kommen können. 
3. Bestäubungen ohne Griffel. 

Nachdem sich gezeigt hatte, daß für das Wachstum der Pollen- 
schläuche vor allem ihre Beziehungen zum Griffel und erst in zweiter 
Linie die zur Narbe von Bedeutung sind, lag es nahe, dies Ergebnis noch 
durch Versuche zu erhärten, bei denen auch der Griffel entfernt wurde. 
Zwei Wege waren denkbar: auf die Schnittfläche am basalen Griffelende 
konnte 1. eine frisch bestäubte Narbe aufgesetzt, 2. der Pollen direkt 
unter Vermittlung eines Agartrép{chens aufgetragen werden. Der erste 
Weg erwies sich leider als praktisch ungangbar ; wegen der Kleinheit der 
Verbindungsfläche war ein Haften der Narbe weder nach basalem Ab- 
schneiden, noch nach Ausbrechen des Griffels zu erreichen. Durch ober- 
flächliches Anschneiden des kugeligen Fruchtknotens konnte wohl eine 
etwas größere Schnittfläche gewonnen werden, doch vertrockneten dann 
die Fruchtblätter im apikalen Teil; die Kapsel wuchs wohl heran, trug 
aber einapikales Loch, und es erfolgte niemals Samenentwicklung. Damit 
fiel leider die Möglichkeit dahin, die Wirkung der Narbe allein, ohne die 
Gegenwart des Griffels, zu untersuchen. 

Auch die zweite Anordnung stieß auf große technische Schwierig- 
keiten. Ein Agartröpfchen mit Pollen haftete ebensowenig auf einer ganz 
basal angebrachten Griffelschnittfläche, sondern verteilte sich über den 
ganzen Fruchtknoten. Wurde das Trépfchen so winzig genommen, daß 
es haften blieb, so genügte die Menge nicht für die Pollenkeimung, es trat 
keine Befruchtung ein. Teilweise erfolgreich waren nur diejenigen Ver- 
suche, bei denen ich einen Griffelrest von 2—3 mm Länge stehen ließ, 
so daß der Schnitt schräg geführt werden konnte und die Schnittfläche 
vergrößert wurde. Die empfindlichere P. acaulis freilich versagte auch 
bei diesem Vorgehen völlig. Von 52 derartigen Bestäubungen an Kurz- 
und Langgriffeln erntete ich eine einzige samenhaltige Kapsel. Das un- 
vermeidliche Aufschlitzen der Kronröhre bis zum Grunde schädigte die 
Blüten zu sehr. Eine ungünstige Wirkung, nur in geringerem Maße, war 
auch bei P. hortensis vorhanden; die daraus resultierende Beeinträch- 
tigung des Befruchtungserfolges ist bei Beurteilung der erhaltenen Zahlen 
zu berücksichtigen. Dazu kam die geringere Größe der Griffelschnitt- 
fläche im Vergleich zu der durch die Narbenbasis gelegten, auf der sich 
nur eine kleinere Pollenmenge zur Keimung bringen ließ. Dieser letztere 
Umstand mußte vor allem die Zahl der Samen pro Bestäubung, wie auch 
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pro Kapsel herabsetzen. In Tabelle 11 stellen sich aus diesen Gründen die 

bei Bestäubung der Griffelbasis erhaltenen Zahlen durchwegs etwas zu 

niedrig im Vergleich zu den Kontrollbestäubungen an der Narbenbasis. 
Tabelle 11. P. hortensis n”. 1930. Bestäubung der Griffelbasis. 























Bestäubung Griffelbasis Narbenbasis 
Pollen na” n“ =“ n“ 
Zahl der Bestäubungen ..... . 54 17 65 26 
Samenhaltige Früchte. . . . . . . 20 7 5 11 
Gute Samen. . . . . . . . . . . 322 116 103 282 
Fruchtansat: in Prozent . . . . . . 37 41 8 42 
tel | pro Bestäubung . . . 6,0 6,8 1,6 10,8 
” pro Frucht . . . .. 16,1 16,6 21 26 
Samenmaximum pro Frucht. . . 36 26 63 79 
Samenminimum „ , ... 2 3 6 2 


Für diese Versuche kamen nur die Langgriffel in Betracht, bei denen 
3/4 bis */, der Griffellänge entfernt werden konnte, während bei Kurz- 
griffeln nur eine Verkürzung auf ungefähr die Hälfte möglich gewesen 
wäre, was bei ihrer beträchtlichen Selbstfertilität keinesfalls klare Unter- 
schiede ergeben hätte. 

Bei den Langgriffeln ist an der Narbenbasis der legitime Pollen, ab- 
gesehen vom Samenmittel pro Frucht, 5—6mal erfolgreicher als der ille- 
gitime. An der Griffelbasis erreicht der illegitime Pollen nahezu die Wir- 
kung des legitimen. Mit der weitgehenden Beseitigung des Griffelein- 
flusses ist die Benachteiligung der illegitimen Schläuche auf ein Minimum 
reduziert. Vermutlich würden die Unterschiede überhaupt verschwin- 
den, wepn es möglich wäre, auch den letzten Griffelrest auszuschal- 
ten. Ein Vergleich der analogen Bestäubungen an Narbenbasis und 
Griffelbasis ergibt, daß bei legitimer Bestäubung der Fruchtansatz un- 
verändert bleibt bei Entfernung des Griffels; der Samendurchschnitt 
wird niedriger infolge der erschwerten Bedingungen für eine reichlichere 
Befruchtung. Bei illegitimer Bestäubung aber steigen Fruchtansatz und 
Samenmittel pro Bestäubung unter diesen Bedingungen stark an; das 
Samenmittel pro Frucht sinkt zwar, aber nur halb so stark wie bei legi- 
timer Bestäubung; der Rückgang ist nur auf Konto der erschwerten 
Befruchtung zu setzen. Zieht man die doppelten Schwierigkeiten einer 
erfolgreichen Befruchtung bei Bestäubung der Griffelbasis in Betracht, 
so tritt wieder der maßgebende Einfluß des Griffels hervor. Diefast 
gleich gute Fertilität der legitimen und illegitimen Bestäubung der Grif- 
felbasis zeigt, daß mit der Ausschaltung der Zertation zwischen den 
beiden Pollensorten auch die Verschiedenheit ihrer Wirksamkeit sich 
aufheben läßt; für den Befruchtungsakt selber spielt die Legitimität 
augenscheinlich keine Rolle. Auch die bei P. hortensis häufigen halbent- 
wickelten Samen lassen sich wohl nicht auf Inkompatibilität der Sexual- 
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zellen zurückführen, da sie in legitim entstandenen Kapseln nicht weniger 
zahlreich sind als in illegitimen. Wie bei P. auricula (Ernst u. Moser 
1925 a) dürften sie durch apogame Entstehung zufolge zu spärlicher Be- 
stäubung zu erklären sein. 


4. Besprechung der Ergebnisse. 

Die in der Heterostylie-Literatur allgemein vertretene Auffassung, 
daß die Parasterilität illegitimer Verbindungen in den meisten Fällen 
durch Hemmung des Pollenschlauchwachstums bedingt ist, ist bisher nur 
für ganz vereinzelte Heterostyle direkt geprüft worden. Von Kostorr 
(1927) liegen Pollenschlauchmessungen an Lythrum Salicaria nach legi- 
timer und illegitimer Bestäubung vor. H. ScHocH-BopmEr (1930) be- 
gann solche an Fagopyrum esculentum, als meine Versuche bereits im 
Gang waren. Diese haben nun auf ganz anderem Wege für Primula die 
experimentelle Bestätigung dafür gebracht, daß die Entscheidung über die 
Fertilität einer illegitimen Verbindung auf dem Wege zur Samenanlage 
fällt. Die Einführung einer zum Pollen legitimen Narbe ist imstande, den 
Befruchtungserfolg in bestimmtem Maße zu heben. Wesentlich näher 
kommt die Fertilität aber derjenigen der normalen legitimen Bestäu- 
bungen, wenn nur eine illegitime Narbe eingefügt wird, und die Pollen- 
schläuche in einem für sie legitimen Griffel weiterwachsen können. Da- 
gegen verwischen sich die Unterschiede im Erfolg legitimer und illegitimer 
Bestäubungen fast völlig, sobald der Pollen auf der Griffelbasis zum Keimen 
gebracht wird. Die Schwierigkeiten einer illegitimen Verbindung liegen so- 
mit, mindestens zum Teil, auf dem Wege zur Samenanlage, wie bei selbst- 
sterilen Arten. Immerhin dürfen sie wohl nicht ausschließlich dort ge- 
sucht werden, wie Ernsts Zahlen über die Aufzucht von Keimlingen aus 
Primula-acaulis-Sippen mit Calycanthemie (1931, Tabelle 29 und 30) 
bis zu blühbaren Pflanzen dartun. Die Keimfähigkeit der aus illegitimer 
Fremdbestäubung entstandenen Samen scheint zwar nicht wesentlich 
schlechter zu sein als die aus legitimer. Bei meinem Material waren die 
Keimprozente ungefähr gleich (Tabelle 1), und auch die von ERNST unter- 
suchten Langgriffelsamen differieren in der Gesamtsumme der Kei- 
mungen nicht stark (65% auslegitimer Bestäubung, Tabelle 29, a und 69% 
aus Selbst- und illegitimer Fremdbestäubung, Tabelle 30). Dagegen läßt 
die Zahl der zur Blüte gelangten Pflanzen keinen Zweifel darüber, daß 
die Lebensfähigkeit der letzteren Gruppe von Keimlingen geringer ist. 
Zur Blüte kamen davon nur 48%, von den Keimlingen aus legitimer Be- 
stäubung 89%. Die Schwierigkeiten der Aufzucht, die nach mündlicher 
Mitteilung von Herrn Prof. Ernst in gleicher Weise auch bei P. auricula 
vorhanden sind, lassen vermuten, daß der Erfolg illegitimer Verbin- 
dungen außer den Hemmungswirkungen im Griffel auch durch post- 
embryonale Störungen herabgesetzt wird, in ähnlicher Weise wie bei 
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vielen Bastardierungen. Das führt zu der Annahme, daß neben den 
physiologischen Beziehungen auch genetische die Fertilität bei den 
Heterostylen mit bestimmen, eine Annahme, die freilich das Problem 
weiter kompliziert. 

Hinsichtlich der Pollenkeimung ließen sich bei den untersuchten 
Primula-Arten keine Unterschiede bei legitimem oder illegitimem Ver- 
hältnis des Pollens zur Narbe bzw. zum Griffelgewebe feststellen. Sie ge- 
hören also zu der großen Zahl von Heterostylen, deren Pollen auch auf 
illegitimer Narbe völlig ungehemmt keimt und seine Schläuche ohne 
Schwierigkeit ins Narbengewebe einführt. Gehemmt wird ausschließlich 
das Wachstum der Pollenschläuche und zwar in geringerem Maße innerhalb 
der Narbe, in weit höherem Grade im Griffel, entsprechend der etwa 6mal 
längeren Wegstrecke im Kurzgriffel bzw. 11mal längeren im Langgriffel. 

Diese Ergebnisse finden eine Bestätigung und Ergänzung in den 
Studien von H. ScHoc#H-BoDMER an Fagopyrum (1931), wo Verfasserin an 
einer offenbar durch extreme Parasterilität besonders günstigen Rasse 
feststellte, daß niemals illegitime Pollenschläuche die Griffelbasis er- 
reichten, bevor der Griffel vertrocknet war. Damit steht das Ergebnis 
meiner Bestäubungen der Griffelbasis in bester Übereinstimmung, daß 
der Weg durch Narbe und Griffel über die Fertilität einer Verbindung 
entscheidet. Bei den in so verschiedenem Grade parasterilen Primula- 
Sippen fehlt die absolute Hemmung des Pollenschlauchwachstums bei 
illegitimer Bestäubung. Vermutlich handelt es sich hier um eine ungleich 
starke Verlangsamung des Wachstums, welche die Mehrzahl der Schläuche 
nicht vor dem Vertrocknen des Griffels bis zur Samenanlage gelangen 
läßt. Die schnellsten, bei Lang- und Kurzgriffeln in ungleicher Zahl, ver- 
mögen den Weg in nützlicher Frist zurückzulegen. Mein Befund, daß 
auch die Narbe verzögernd auf die Entwicklung illegitimer Schläuche 
wirkt, zeigt für Primula, daß legitime Schläuche dort von Anfang an 
rascher wachsen. Doch darf diese Beobachtung wohl nicht verallge- 
meinert werden. Fand doch Frau ScHoc#H-BopDMEr nur bei Kurzgriffeln 
ein starkes Zurückbleiben der illegitimen Schläuche von der Bestäubung 
an, in Langgriffeln dagegen erst jenseits der Griffelmitte: in beiden For- 
men wurden die letzten 300—500 u des Griffels nicht mehr durchwachsen. 
Da bei den Langgriffeln von Fagopyrum die wachstumshemmenden Ein- 
flüsse erst in der basalen Griffelhälfte deutlich werden, kann der Narbe 
dort kein wesentlicher Anteil daran zugeschrieben werden. Nur das Ver- 
halten der Kurzgriffel läßt sich zu dem der Primula-Arten direkt in 
Parallele bringen. Bei diesen beweist aber der deutliche Einfluß der 
Narbe auf die Fertilität einerseits, die minimale Wirkung eines Griffel- 
stumpfes von 2—3 mm Länge anderseits, daß die Griffelbasis nicht der 
Sitz der stärksten Wachstumshemmung sein kann. Frau ScHocH- 
BopMER nimmt für beide Sippen von Fagopyrum eine Lokalisierung der 
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Wirksamkeit der ,,Hemmungsstoffe“ auf die Griffelbasis an. Für die 
Kurzgriffel, in denen das Wachstum der illegitimen Schläuche von An- 
fang an stark zurückbleibt, scheint mir diese Folgerung nicht gerecht- 
fertigt. Ich möchte vielmehr die für Primula und Fagopyrum-Kurz- 
griffel vorliegenden Beobachtungen dahin deuten, daß die ,, Hemmungs- 
stoffe‘‘ in der ganzen Ausdehnung der Narbe und des Griffels gebildet wer- 
den, ihre Wirkung aber sich erst in der basalen Griffelhälfte entscheidend 
summiert. Gegenüber der einseitigen Betonung der Hemmungswirkung 
des Griffels, die in der Literatur anzutreffen ist, muß hervorgehoben 
werden, daß bei Primula die illegitimen Schläuche bereits im Narben- 
gewebe eine beträchtliche Benachteiligung erfahren. 

Zur Frage, ob die Hemmung der illegitimen Pollenschläuche auf dem 
Vorhandensein von Hemmungsstoffen oder auf der Abwesenheit wachs- 
tumsfördernder Substanzen beruht, lassen meine Ergebnisse von Griffel- 
bestäubungen (Tabelle 11) sich auswerten. Die annähernd gleich hohen 
Zahlen für Fruchtansatz und Samenmittel bei legitimer und illegitimer 
Bestäubung der Griffelbasis könnten zugunsten der einen wie der an- 
deren Möglichkeit gedeutet werden. Der Fruchtansatz bei illegitimer 
Bestäubung der Griffelbasis aber erhöht sich auf 37% gegenüber 8% bei 
Bestäubung der Narbenbasis. Das Fehlen wachstumsfördernder Stoffe 
würde wohl den niedrigen Fruchtansatz im letzteren Falle erklären, nicht 
aber sein Heraufschnellen bei illegitimer Bestäubung der Griffelbasis bis 
fast zur Höhe der legitimen. Ebenso unverständlich bliebe der ent- 
sprechende Anstieg des Samendurchschnitts pro Bestäubung von 1,6 auf 
6,0 und die fast gleich hohen Werte legitimer Bestäubungen von Narben- 
basis und Griffelbasis. Alle diese Beziehungen lassen sich aber zwanglos 
verstehen unter der Annahme, daß durch das Abschneiden des Griffels 
wachstumshemmende Stoffe in Wegfall kommen. Der scheinbare Rück- 
gang der Samenmittel pro Frucht steht damit nicht im Widerspruch, da 
bei Bestäubung der Griffelbasis die Befruchtung unter bedeutend er- 
schwerten Umständen (geringere Pollenmenge, Schädigung der Blüten 
durch das Aufschlitzen) zustande kommt. 

Da die Pollenkeimung von der Legitimität unabhängig ist, das 
Schlauchwachstum aber schon innerhalb der Narbe deutlich gehemmt 
wird, muß die Wirksamkeit von Hemmungsstoffen im Narbengewebe 
angenommen werden, ohne daß dieselben Stoffe die Pollenkeimung be- 
einträchtigen. Darin liegt keine Schwierigkeit. Allerlei Daten sprechen 
dafür, daß die Optima für Pollenkeimung und Schlauchwachstum nicht 
zusammenzufallen brauchen. Brink (1925) fand bei Lathyrus odoratus 
Unterschiede hinsichtlich des optimalen p, für diese beiden Vorgänge; 
zum gleichen Ergebnis kamen BraNscHEIDT (1930) bei selbststerilen 
Obst- und Rebensorten und H. vom Bee (1930) unteranderem bei Primula 
acaulis und P. elatior, wo ebenfalls die optimalen p,-Werte teilweise ver: 

Planta Bd. 16. 51 
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schieden sind. Danach kann ein Hemmungsstoff sehr wohl das Schlauch- 
wachstum beeinflussen, auf die Pollenkeimung aber ohne Wirkung bleiben. 

Die Beziehungen des Pollenschlauches zum Narben- und Griffel- 
gewebe bei Heterostylen entsprechen ohne Zweifel denen bei selbst- 
sterilen Pflanzen, mit dem Unterschied, daß ihnen die genetische Be- 
dingtheit fehlt. Offen ist immer noch die Frage, ob die das Pollen- 
schlauchwachstum beeinflussenden Stoffe spezifischer Natur sind, nach 
Art der von CoRRENS (1913) bei Cardamine pratensis nachgewiesenen 
Linienstoffe, oder ob es sich um Konzentrationsdifferenzen zwischen 
Griffelgewebe und Pollenschlauch handelt, wie Jost (1907) sie als Grund- 
lage der Selbststerilität erörtert hatte. Die letztere Annahme hat 
G. v. UsıscH (1923, 1925) ihrer ,,Niveautheorie‘‘ zugrunde gelegt; nach 
dieser herrschen im Griffelleitgewebe der Lang- und Kurzgriffel un- 
gleiche Stoffkonzentrationen, und die Hemmung der illegitimen Pollen- 
schläuche ist auf mangelhafte Ernährung derselben infolge ungeeigneter 
osmotischer Werte im Griffelgewebe zurückzuführen. Meine Ergebnisse 
lassen sich nach dieser Richtung nicht auswerten ; doch sei auf die Schwie- 
rigkeiten hingewiesen, die dieser Hypothese aus verschiedenen Beob- 
achtungen von H. ScHocH-BopMER erwachsen. Nicht nur besitzen bei 
Fagopyrum Lang- und Kurzgriffel übereinstimmend hohe Saugkräfte, 
sondern es wäre auch die Ernährung der Pollenschläuche im Griffel nicht 
leicht in eine einfache Beziehung zu ihrem Wachstum zu bringen. Die 
auffallende Tatsache, daß Langgriffelpollen in Langgriffeln etwa doppelt 
so lange Schläuche treibt wie in Kurzgriffeln (ohne deswegen die Samen- 
anlage zu erreichen!), läßt keinesfalls die Annahme zu, daß die Ernährung 
im ersteren Falle schlechter ist als im letzteren. Die Beziehungen zwi- 
schen Pollenschlauch und Griffelgewebe brauchen ja auch nicht aus- 
schließlich ernährungsphysiologischer Natur zu sein. Schädigende Wir- 
kungen auf das Plasma illegitimer Pollenschläuche durch inkompatible 
Narben- und Griffelsekretstoffe mögen dazukommen. 

Die von East (1926) für selbststerile Pflanzen entwickelte Vor- 
stellung von Wechselwirkungen zwischen Pollenschlauch und Narben- 
und Griffelgewebe ist durch BRIEGER (1930) auch auf das Gebiet der 
Heterostylieprobleme übertragen worden. Die Zurückführung der 
Pollenschlauchhemmung auf Inkompatibilität des Narben- und Griffel- 
sekretes mit Pollen- und Pollenschlauchstoffen hat eine konkrete Grund- 
lage gewonnen durch BRANSCHEIDTs Nachweis, daß Pollen- und Pollen- 
schlauchsekrete das p, des Substrats zu verändern vermögen. Indem 
sie auf der Narbe und im Griffelleitgewebe mit den dort sezernierten 
Stoffen in Wechselwirkung treten, regulieren sie durch Veränderung der 
Wasserstoffionenkonzentration, die BRANSCHEIDT als wichtigen Faktor 
für die Pollenschlauchentwicklung aufgezeigt hat, Keimung und Schlauch- 
wachstum. 
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Entsprechende Beziehungen dürften bei den Heterostylen herrschen, 
wobei die Pollenschlauchstoffe im Griffelsekret der eignen Form das p, 
in ungünstigem Sinne verändern werden. Voraussetzung wären gesetz- 
mäßige Unterschiede entweder im p, der Lang- und Kurzgriffel oder in 
dem der betreffenden Pollenschlauchsekrete. Eine erste Untersuchung 
in dieser Richtung ist bereits durch H. vom BERG unternommen worden, 
indem sie die Abhängigkeit von Keimung und Schlauchwachstum der 
beiderlei Pollensorten von Primula acaulis und P. elatior vom p, des 
Substrats studierte. Bestimmte Anhaltspunkte dafür, ob allgemein die 
Wachstumshemmung illegitimer Schläuche auf ein ungeeignetes p, des 
Substrats bezogen werden könnte, ergaben sich dabei allerdings nicht. 
Bei P. acaulis ist zwar auf Zuckerlösung das für das Schlauchwachstum 
optimale p, für Lang- und Kurzgriffelpollen verschieden, bei P. elatior 
aber ist es identisch. Doch sind im Griffel soviel komplexere Bedingungen 
anzunehmen, daß aus Kulturversuchen auf künstlichen Medien keine 
definitiven Schlüsse gezogen werden können. Auch bliebe noch die Frage, 
ob vielleicht die Sekrete von Lang- und Kurzgriffelpollen verschieden 
sind und das p, in ungleichem Maße verändern. 

BRANSCHEIDT fand bei seinen Objekten mit fortschreitendem 
Schlauchwachstum eine stetige Abnahme des p, im Substrat, bis zum 
Übergang in die saure Phase. Auch hier kann nicht ohne weiteres 
vom Schlauchwachstum in Nährlösungen auf die Verhältnisse im Griffel- 
gewebe geschlossen werden. Ließe sich aber ein ähnliches Verhalten bei 
Heterostylen nachweisen, so könnte für die wachsenden Pollenschläuche 
ein stetig sich veränderndes Medium angenommen werden, in dem sich 
Differenzen im p, zwischen Lang- und Kurzgriffeln einstellen müßten, 
sei es in der Geschwindigkeit des p„-Abfalls bei gleichem zu erreichenden 
Endwert, sei es in der Höhe des Endwertes bei gleich rascher Abnahme. 
Hier ergäbe sich dann eine Verbindung zwischen den East-Bran- 
SCHEIDTschen Gedankengängen und der Auffassung von ERNST (1925, 
1928), nach welcher die von der ,,Niveautheorie“ betonte Beziehung 
zwischen der Fertilität einer Verbindung und der Stellung von Narbe und 
Antheren durch Konzentrationsunterschiede gewisser Stoffe in verschie- 
denen Höhenlagen der Blüte zu erklären wäre. 

Endlich sei noch hingewiesen auf die Feststellung von H. vom BERG, 
daß für das Schlauchwachstum des Kurzgriffelpollens von P. acaulis 
zwei scharf begrenzte Optima bei p, 4,7 und p, 8,7 vorhanden sind, 
während beim Langgriffelpollen die beiden, ebenfalls vorhandenen 
Optima über einen viel ausgedehnteren Bereich von p, 3,6—4,2 und 
Pu 5,7—8,7 sich erstrecken. Der Langgriffelpollen von P. acaulis ist also 
in seinen Ansprüchen an die H-Ionenkonzentration des Substrats viel 
weniger spezialisiert als der Kurzgriffelpollen. Zugleich aber ist er viel 
weniger parasteril. So drängt sich die Vermutung auf, daß diese Eigen- 
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schaft mit der geringeren Empfindlichkeit in Bezug auf das p, des Sub- 
strats in ursächlicher Beziehung stehen könnte. 

Weitere Untersuchungen an Heterostylen in dieser Richtung dürften 
nicht nur für das Fertilitätsproblem im allgemeinen fruchtbar werden, 
sondern könnten auch einiges Licht in die noch so undurchsichtige Frage 
der Parasterilitätsunterschiede innerhalb derselben Art bringen. 


Zusammenfassung. 

Die Fertilität illegitimer Bestäubungen läßt sich bei Primula hortensis 
und P. acaulis zwar nicht absolut, aber relativ erhöhen, indem vor der 
Bestäubung die eigene Narbe abgeschnitten und eine solche der anderen 
Sippe mit Hilfe eines Tröpfchens 0,3%iger Agarlösung aufgeklebt wird. 
Umgekehrt verringert sich die Fertilität einer legitimen Verbindung 
durch Einfügung einer Narbe der anderen Form. Der Frucht- und 
Samenansatz ist besser bei Kombinationen von legitimem Pollen- 
Griffelverhältnis mit illegitimem Pollen-Narbenverhältnis als bei der 
umgekehrten Verbindung. Die Unterschiede treten auch bei den weniger 
parasterilen Formen gleichsinnig auf. 

Die Bestäubung der durch die Narbenbasis gelegten Schnittfläche 
unter Weglassung der Narbe ergibt einen unerwartet guten Fruchtansatz 
bei legitimem wie illegitimem Pollen-Griffelverhältnis. Die agarbe- 
deckte Schnittfläche scheint besonders gute Bedingungen für die Pollen- 
keimung zu bieten. 

Bei den stark parasterilen Langgriffeln von P. hortensis läßt sich 
durch das Abschneiden des Griffels nahe der Basis und Bestäubung des 
Griffelrestes eine weitgehende Angleichung der Werte für legitime und 
illegitime Bestäubung erreichen. Bei Verwendung von illegitimem 
Pollen steigen Frucht- und Samenansatz stark an im Vergleich zur Be- 
stäubung der Narbenbasis. 

Damit ist experimentell gezeigt, daß der schlechte Erfolg illegitimer 
Bestäubungen auch bei unvollkommener Parasterilität mindestens teil- 
weise durch eine Hemmung des Pollenschlauchwachstums bedingt ist, 
die bereits im Narbengewebe beginnt. Doch ist der hemmende Einfluß 
des Griffels weit größer als der der Narbe, entsprechend der längeren, 
vom Pollenschlauch im Griffel zu durchwachsenden Strecke. Die Pollen- 
keimung ist bei legitimer und illegitimer Fremdbestäubung gleich gut. 
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EIN VERGESSENES OBJEKT FÜR DAS STUDIUM DER 
KERN- UND ZELLTEILUNGSVORGÄNGE IM LEBEN. 


Von 
J. PEKAREK. 
(Mit Unterstützung der Notgemeinschaft der Deutschen Wissenschaft.) 
(Eingegangen am 19. März 1932.) 


I. ; 

Wir verfügen bis heute nur über wenige Objekte, die eine Verfolgung 
der Kern- und Zellteilung in vivo in befriedigender Weise ermöglichen. 
TrEuB (1878) untersuchte lebende Suspensoren von Orchis latifolia und 
Samenknospen von Epipactis. Lunpström (1879) und STRASBURGER 
(1880) benutzten Staubfadenhaare von T'radescantia virginica, die bis 
heute als das beste Objekt für die Lebendbeobachtung der Kern- und Zell- 
teilung gelten; wir sehen auch in der Folgezeit dieses Objekt zumeist für 
die Untersuchungen verwendet (BEHRENS 1890, DE WILDEMANN 1891, 
Demoor 1894, Samassa 1898, ScHaEDE 1925, YAMAHA 1926, SAKA4- 
MURA 1927). Wenn wir von den Studien absehen, die an lebenden Sporen- 
und Pollenmutterzellen, sowie an Antheridien- und Endospermkernen 
gemacht wurden, finden wir, daß nur Wurzelspitzen von Allium und 
Vicia (LunDEGARDH 1910, 1912, Rosıns 1924, SCHAEDE 1925), ge- 
legentlich solche von Hyacinthus (Rosıns 1924), sowie Federnarben 
einiger Gramineen (MARTENS 1927, 1929) und Epidermiszellen junger, 
noch in Knospenlage befindlicher Blätter von Tradescantia virginica 
(GICKLHORN 1930) als Untersuchungsmaterial in Betracht kamen. Aber 
gerade diese Objekte, namentlich die Wurzelspitzen von Allium, Vicia 
und Hyacinthus scheinen sich wenig für die Lebendbeobachtung der 
Kern- und Zellteilung zu eignen. Es müssen Schnitte angefertigt werden, 
weitgehende Präparationen und Manipulationen sind erforderlich. 
LuNDEGARDH (1912) selbst gesteht, daß ‚keine direkte Verfolgung des 
Verlaufes der miteinander verketteten Phasen möglich war. Die Zellen 
in den dünnen, lebenden Schnitten durch die Wurzelspitzen befinden 
sich offenbar unter solchen Bedingungen, daß der normale Verlauf der 
Kernteilung in irgendeiner Weise sistiert wird. Die Kerne und Kern- 
teilungsfiguren verbleiben, solange die Zellen leben, in demselben morpho- 
logischen Zustand, ohne sich sonderlich zu verändern“. Und ScHAEDE 
(1925) hat durch seine eingehenden Untersuchungen den Nachweis er- 
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bracht, daß vermutlich den Beobachtungen von LUNDEGARDH an 
Allium cepa gar nicht lebende, sondern schwer geschädigte oder tote 
Zellen zugrunde lagen. — Selbst bei dem bewährten Objekt, den Staub- 
fadenhaaren von Tradescantia, sind Alterationen unvermeidlich ; wohl ist 
ein Schneiden hier nicht notwendig, aber die Staubfadenhaare müssen 
aus ihrem natürlichen Gewebeverbande gelöst und für die Betrachtung 
in eine Untersuchungsflüssigkeit übertragen werden, wodurch die an 
das Luftleben angepaßten Zellen ungewohnten Verhältnissen ausgesetzt 
werden. 

Die wenigen Objekte, die bisher eine Verfolgung der Kern- und Zell- 
teilung zuließen, ohne von den eben erwähnten Bedenken und Schwierig- 
keiten belastet zu sein, befriedigen wiederum aus anderen Gründen nicht. 
Einmal handelt es sich um Vertreter der niederen Pflanzen, die entweder 
einen völlig abweichenden Kernteilungsmodus aufweisen, wie z. B. die 
Diatomeen, deren Teilungsvorgänge LAUTERBORN (1896) im Leben ver- 
folgt hat, oder mindestens nicht die ‚typischen‘‘ Karyokinesen der 
höheren Pflanzen zeigen, wie Basidiobolus (RAcıBorskı 1896) und 
Spirogyra (STRASBURGER 1880, BEHRENS 1890, DE WILDEMAN 1891). 
Zum anderen sind es Objekte, in denen man wohl die Vorgänge, welche 
sich während des ungestörten Verlaufes der Teilung abspielen, verfolgen 
kann, aber gerade mit Ausschluß der Einzelheiten der Kernteilung, wie 
dies CzuRDA (1930) für Moosprotonemazellen angegeben hat. 

Eine befriedigende Lebendbeobachtung der Kern- und Zellteilungs- 
vorgänge ist im wesentlichen eine Frage des Objektes. Im folgenden soll 
eines beschrieben werden, das den bisher verwendeten an die Seite ge- 
stellt werden kann, und das in mancher Hinsicht sich als besonders 
brauchbar erweisen dürfte. 

IL. 

Gelegentlich von Untersuchungen über die Viskosität des Proto- 
plasmas der Rhizoidenzellen von Chara fragilis Desv.! hat es sich von 
selbst ergeben, daß ich wiederholt Beobachtungen über die Struktur des 
Protoplasmas und des Zellkernes machen konnte. In meiner Arbeit 
„Über absolute Viskositätsmessungen mit Hilfe der Brownschen 
Molekularbewegung, IV. Mitt.‘ (PEKAREK 1932) habe ich eingehend das 
Objekt und die Methode seiner Kultivierung beschrieben. Hier sei davon 
nur soviel wiederholt, als zum unmittelbaren Verständnis notwendig ist. 

Die Rhizoiden, wie sie die Pflanzen einer Freilandkultur darbieten, 
eignen sich nicht für die Untersuchungen. Die anhaftenden Schlamm- 
teilchen lassen sich nur schwer von den Rhizoiden loslösen, fast immer 
werden hierbei die außerordentlich zarten Gebilde verletzt oder be- 


1 Herr Prof. Dr. K. LINSBAUER, der mich auf dieses Objekt aufmerksam 
machte, hat mich jederzeit mit seinem Rat unterstützt, wofür ich ihm auch an 
dieser Stelle meinen Dank aussprechen möchte. 
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schädigt. Wenn man aber die Sprosse knapp über dem Boden abschnei- 
det und sie bei mäßiger Beleuchtung in größeren Glasschalen kultiviert, 
werden bei warmem Wetter nach einigen Tagen neue Rhizoiden in den 
untersten Knoten gebildet. Ja es genügt zumeist, einzelne Knoten mit 
den angrenzenden Internodialzellen aus dem basalen Teil der Sprosse 
herauszuschneiden; es kommt auch da zur Ausbildung mitunter mäch- 
tiger Rhizoiden, wobei ein Verfilzen der Rhizoidbüschel zweier benach- 
barter Knoten verhindert wird. Wenn man fortlaufend derartige Kul- 
turen ansetzt, hat man jederzeit reichlich Versuchsmaterial zur Verfügung. 

Die Rhizoiden, die, wie schon erwähnt, aus den äußeren Zellen der 
unteren Knoten der Hauptsprosse entspringen, bestehen aus langen, 
hyalinen, schief abwärts wachsenden Schläuchen, welche eine Länge bis 
zu 5 cm erreichen, und die aus mehreren hintereinander liegenden Zellen 
aufgebaut sind. Bekannt sind die eigenartig S-förmig gekrümmten Quer- 
wände der einzelnen relativ langen Zellen. Von diesen interessieren uns 
augenblicklich nur die Endzellen, an denen ausschließlich die hier mit- 
zuteilenden Beobachtungen gemacht wurden. 

Die Rhizoid-Endzelle, durch deren Teilung das Wachstum des 
Rhizoids im wesentlichen bedingt ist, wird im ausgebildeten Zustand 
nicht durchaus vom Plasma erfüllt. Einen Teil der Zelle, und zwar den 
basalen Teil, nimmt der Saftraum ein, der mit dem Anwachsen der Zelle 
an Größe zunimmt. Das den Saftraum umgebende Plasma bildet einen 
wandständigen Schlauch, dessen Innenschicht in lebhafter Strömung 
begriffen ist. „Nur an der Spitze bleibt eine solide, ruhende Plasma- 
anhäufung bestehen; in derselben liegt der Zellkern, und zwar eine 
Strecke weit rückwärts, ziemlich dicht vor der Grenze des ruhenden 
gegen das strömende Plasma. Seine Gestalt ist etwas längsgestreckt, er 
führt mit großer Konstanz nur einen einzigen, länglichen Nucleolus von 
bedeutender Größe.‘ Soweit hat schon Jonow (1881, S. 733) die Ver- 
hältnisse zutreffend geschildert. Weiterhin ist noch zu bemerken, daß in 
diesem an der Strömung nicht beteiligtem Plasma, zwei Partien unter- 
schieden werden können; im äußersten Zellende befindet sich eine hya- 
line Plasmaansammlung, die ungefähr ein Viertel des gesamten ruhenden 
Plasmapfropfens ausmacht. In diesem gleichartig hell erscheinenden 
Plasma sind in wechselnder Zahl größere Partikelchen eingelagert. Da- 
gegen ist der restliche, mächtigere Teil des ruhenden Plasmas von 
Mikrosomen und Granulis nahezu überfüllt. Trotzdem zeigen diese in 
ihrer Größe stark variierenden Teilchen eine allerdings außerordentlich 
schwache B.M.B.1 Ich konnte den Nachweis führen (PEKAREK 1932), 
daß selbst diese so dicht erscheinende Plasmapartie in ihrer Zähigkeit 
sich nicht bedeutend von der des Wassers unterscheidet, also auch nicht 


ı B.M.B. = Brownsche Molekularbewegung. 
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sehr von der des strömenden Plasmas verschieden sein kann, was gerade 
in Hinblick auf die Kernteilung bemerkenswert erscheint. 

Der Zellkern liegt, wie wir schon gehört haben, in dem ruhenden 
Spitzenplasma, und zwar nahe der Grenze zwischen dem ruhenden und 
strömenden Plasma. Er fällt dem Beobachter sofort ins Auge durch seine 
bedeutende Größe. In der ausgewachsenen Zelle ist er im Durchschnitt 
40—50 u lang und 25—30 u breit und nimmt so nahezu die ganze Breite 
des Zell-Lumens ein. Diese Verhältnisse bedingen, daß der Zellkern bloß 
von einer dünnen Plasmaschicht bedeckt sein kann, in der gröbere Ein- 
lagerungen gar nicht Platz haben, ein für die Beobachtung außerordent- 
lich günstiges Moment. Die Gestalt des Zellkernes ist ellipsoidisch. 
ZACHARIAS (1888) gibt an, daß er meist nicht ganz gleichmäßig abgerun- 
det ist, „es macht vielmehr den Eindruck, als ob das Plasma sich bald 
hier, bald dort in die weiche Masse des Kernes hineingedrückt hätte‘. 
Ferner bemerkt er, „daß solche Einbuchtungen nach einiger Zeit wieder 
ausgeglichen werden“ (S. 250). 

Der ebenfalls ellipsoide Nucleolus liegt zentral im Kern; er übertrifft 
an Mächtigkeit das meiste, was man an Nucleolen zu sehen gewohnt ist. 
Im Durchschnitt 25—30 u lang und 15—20 u breit, hebt er sich deutlich 
durch sein unterschiedliches Lichtbrechungsvermögen vom hellen Saum 
des Kernplasmas ab. Solange man nicht mit dem Objekt vertraut ist, 
glaubt man durch seine Größe getäuscht, den eigentlichen Kern vor sich 
zu haben, der ungewohnterweise von einer granulafreien Plasmapartie 
eingeschlossen erscheint. Erst Fixationsversuche beweisen unzweifel- 
haft seine wahre Natur. 

Der Kern mit seinem Nucleolus läßt im Leben keinerlei Strukturen 
erkennen, er ist vollkommen homogen, das eigentliche Kernplasma 
hyalin und durchscheinend. Gegen das Plasma ist der Ruhekern deutlich 
abgegrenzt, von einer Kernmembran kann man jedoch nichts sehen!. 
Wird aber die Untersuchungsflüssigkeit durch Zenkersches Fixier- 
gemisch ersetzt und dessen Wirkung unter dem Mikroskop verfolgt, dann 
beobachtet man, wie in rascher Folge der Kern seine Gestalt ändert, um 
den Nucleolus ein Hof gebildet wird, eine deutlich sichtbare Kernmem- 
bran in Erscheinung tritt, das Kernplasma granulär und damit undurch- 
sichtig wird. 

Die vorangegangene Beschreibung wird vielleicht anschaulich ge- 
macht haben, daß Bau, Organisation und Größe der Rhizoid-Endzellen 





1 Er ist also ebenso homogen, durchscheinend, strukturlos wie die Ruhekerne 
aus den unversehrten Zellen der Wurzelspitzen von Allium, die aber, innerhalb 
der Kerntasche liegend, weder die Nucleolen noch die Kerngrenzen erkennen 
lassen (ScHAEDE 1925, S. 234), und er ist ebenso gegen das Plasma deutlich abge- 
grenzt wie die Kerne von Tradescantia, nur daß diese wiederum eine körnelige 
Struktur aufweisen (SCHAEDE 1925, S. 248). 
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und ihrer Kerne für die Lebendbeobachtung der Kern- und Zellteilung 
wie geschaffen sind. — Während meiner Untersuchungen über die 
Plasmaviskosität habe ich immer wieder auf den Kern geachtet, in der 
Hoffnung, einmal eine Kernteilung zu Gesicht zu bekommen, jedoch ver- 
geblich. Wohl sah ich häufig in den Vormittagsstunden Endzellen, 
denen eine unmittelbar vorangegangene Teilung anzusehen war, aber 
es gelang mir nicht, sie bei einer Karyokinese zu überraschen; und 
doch war aus dem verhältnismäßig raschen Wachstum der Rhizoiden zu 
schließen, daß Tag für Tag in ihren Endzellen Teilungen stattgefunden 
haben mußten. Die Sachlage klärte sich, als mir einmal der Zufall zu 
Hilfe kam. Die Mitosen finden nach Mitternacht statt, wobei die Zell- 
teilung erst in den späten Morgenstunden zum Abschluß kommt. Ein- 
mal auf diese Verhältnisse aufmerksam geworden, konnte ich in der an- 
gegebenen Zeit in den meisten Endzellen noch wachstumsfähiger Rhizo- 
iden die verschiedensten Teilstadien antreffen, ihre Veränderungen und 
Umgestaltungen beobachten, ja es gelang mir den Verlauf der Kern- 
und Zellteilung vom Anfang bis zum Ende zu verfolgen. 

Die Tatsache der nächtlichen Teilungszeit ist nicht weiter verwunder- 
lich; war es ja schon den ersten Karyologen bekannt, daß sehr viele 
Organismen sich niemals am Tage, vielmehr nur in der Nacht teilen 
(TiscHLER 1922, S. 252—254)!. Und doch ist diese Tatsache vielleicht 
dafür verantwortlich zu machen, daß wir mit einer einzigen Ausnahme 
(ZACHARIAS 1885, 1888) in der reichhaltigen Literatur über Rhizoiden, 
Kerne, Kernteilung und Chromosomenverhältnisse der Characeen nir- 
gends Angaben über eine Lebendbeobachtung vorfinden (DEBSK1 1897, 
1898, Jonow 1881, Kaiser 1896, LINDENBEIN 1927, LINSBAUER 1927, 
Morrıer 1904, OEHLKERS 1916, Riker 1921, STRASBURGER 1880, 
TuTTLe 1924). Die Untersuchungen von KARLING (1926, 1928) über die 
Kern- und Zellteilung an lebendem Characeenmaterial wollen wir in die- 
ser vorläufigen Mitteilung nicht weiter besprechen, da sie sich vornehmlich 
auf die spermatogenen Fäden der Antheridien beziehen. Nur bei ZACHA- 
RIAS (1885, 1888) fand ich einige für uns wichtige Angaben, die hier 
wiedergegeben sein mögen. In seiner Arbeit „Über den Nucleolus‘ 
(1885, S. 278—279) heißt es: ,,Es wurden Stammknospen von Charen, die 
in Zimmerkulturen sehr reichlich Rhizoiden gebildet hatten, mit letzteren 
auf Objektträger in Wasser gebracht, und die fortwachsenden Spitzen der 
Rhizoiden unter Vermeidung von Druck mit einem Deckgläschen be- 
deckt. So konnten die Rhizoiden tagelang am Leben erhalten werden. 
In einem Falle wurde im Laufe von 24 Stunden die Teilungen eines 


1 Ob sich durch Abkühlung auf niedere Temperaturen (STRASBURGER 1880) 
oder durch Umkehrung der Tag- und Nachtverhältnisse (Karsten 1918) der 
Beginn der Teilungen auf den Tag verschieben läßt, bleibt weiteren Unter- 
suchungen vorbehalten. 
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Kernes, sowie diejenige des einen aus der ersten Teilung hervorgegange- 
nen Tochterkernes, fortlaufend beobachtet. Die teilungsfähigen Rhizoid- 
zellen besitzen je einen Kern mit sehr großem Nucleolus . . .... Naht 
die Kernteilung heran, so verliert der Nucleolus an Deutlichkeit, er er- 
fährt langsame Gestaltsveränderungen, die schließlich einen amöboiden 
Charakter annehmen. Der Kern hat inzwischen ellipsoidische Gestalt 
erhalten. Nun wird der Nucleolus entsprechend der Längsachse des 
Kernes verzerrt, dabei immer mehr an Deutlichkeit einbüßend, so daß 
man ihn schließlich nicht mehr zu erkenen vermag. Die Zeit von Beginn 
einer deutlich wahrnehmbaren Gestaltsveränderung bis zum Verschwin- 
den des Nucleolus betrug in dem beobachteten Fall 1/; Stunde. 
11/, Stunden später wurden in jedem Tochterkern vier kleine Nucleolen 
bemerkt, nach 31/, Stunden waren nur noch zwei Nucleolen vorhanden, 
und nach weiteren 11/, Stunden nur noch je einer ...... Bei der Ver- 
schmelzung bilden die Nucleolen zunächst einen biskuitförmigen Körper, 
der sich dann später kugelig abrundet. Die Deutlichkeit der Nucleolen 
nimmt während des Vorganges der Verschmelzung stark ab, um später 
wieder zu steigen.‘‘ In seiner Arbeit „Über Kern- und Zellteilung“ 
(1888, S. 55) finden wir noch einige Bemerkungen über die Bildung und 
Beschaffenheit der neu entstandenen Zellplatte. Diese im großen und 
ganzen zutreffende Darstellung ist jedoch so dürftig und lückenhaft, daß 
eine neuerliche, vollständige Beschreibung der Kern- und Zellteilung in 
den lebenden Rhizoid-Endzellen von Chara fragilis sich rechtfertigen läßt. 
Zudem wurde die Lebendbeobachtung von ZACHARIAS kaum in der 
Literatur angeführt, nicht einmal in TiscHLERs Karyologie (1922) findet 
sie eine Erwähnung, in der doch sonst alles gewissenhaft registriert ist. 


III. 


Im folgenden wird eine Beobachtung wiedergegeben, bei dem eine 
Kern- und Zellteilung in der Rhizoid-Endzelle vom Anfang bis zum Ende 
am lebenden Objekt fortlaufend verfolgt wurde. 

Die Beobachtung begann um 4 Uhr morgens. Zu diesem Zeitpunkt 
hatte das ruhende Plasma in der betrachteten Rhizoid-Endzelle das nor- 
male Aussehen, und man hätte in nichts eine beginnende Teilung ver- 
mutet, wäre nicht der Kern durch seine Gestalt und Form aufgefallen. 
Wohl war er ebenso homogen, hyalin und durchsichtig wie ein typisch 
ruhender Kern, doch hatte er an Umfang bedeutend zugenommen. Da 
an und für sich der Kern die ganze Breite des Zell-Lumens ausfüllt, konnte 
sich diese Größenzunahme nur in der Längsachse auswirken; der Kern 
streckte sich in dieser Richtung. Auch der Nucleolus war länger als nor- 
mal und hob sich, an mehreren Stellen eingedellt, nicht mehr so deutlich 
vom Kernplasma ab. Zweifellos hatten wir in diesem Zustand, der sich 
durch die Gestaltsveränderung kundgab, das Stadium der Prophase vor 
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uns. Zu welcher Zeit es schon eingeleitet wurde, kann nicht angegeben 
werden, da auch jetzt keinerlei Strukturen, wie Körnelung oder Faden- 
bildung, zu sehen waren. Im Gegenteil, Kern und Nucleolus nahmen 
immer mehr an Deutlichkeit ab, wobei der Nucleolus langsam aber fort- 
während seine Gestalt änderte, sich immer weniger in seinem Licht- 
brechungsvermögen vom Kernplasma unterschied, bis er schließlich 
nicht mehr als solcher zu erkennen war. Mit der Zeit begannen auch die 
Kerngrenzen zu verschwinden, und schließlich sah man nur eine hyaline, 
leere, vom Plasma eingerahmte Zelle, statt des früher scharf abgegrenzten 
Kernes und Nucleolus. — Inzwischen war der dichte Anteil des ruhen- 
den Plasmas granulöser geworden; es gingen also auch im Plasma weit- 
gehende Umgestaltungen, vermutlich Entmischungen vor sich. Ferner 
hatte sich der Plasmaanteil zwischen Kern und strömendem Plasma ver- 
größert. Ob diese Erscheinung darauf zurückzuführen ist, daß der Kern 
als solcher spitzenwärts verlagert wurde, oder ob eine Quellung des 
ruhenden Plasmas vorlag, oder ob schließlich ein Teil des strömenden 
Plasmas in ruhendes übergegangen war, habe ich nicht näher unter- 
sucht. 

Nun war durch einige Zeit keine weitere Veränderung sichtbar. In- 
wieweit das Spirem schon entwickelt, oder ob dieses Stadium schon als 
Metaphase anzusprechen war, entzog sich völlig einer Beurteilung. 

Um 4.30 Uhr trat jedoch plötzlich eine Struktur in Erscheinung, die 
kurze Zeit darauf wieder verschwand. An den beiden Kernpolen waren 
in der Längsrichtung der Zelle Schatten von feinen Streifen zu sehen, von 
denen man nicht sagen konnte, ob es sich um dünnere oder dickere Fasern, 
oder um flächenhafte Gebilde handelte. Ich würde dieser Beobachtung 
keine weitere Bedeutung beimessen, wären nicht die Strukturen sym- 
metrisch an beiden Polen des Kernes aufgetreten; sie als ausgesprochene 
Spindelfasern aufzufassen, wäre voreilig, es müssen weitere Untersuchun- 
gen abgewartet werden, die vielleicht eine endgültige Entscheidung er- 


Bald darauf um 4.40 Uhr, nachdem die Polstreifen verschwunden 
waren, sah ich zum erstenmal die Chromosomen; dünne, kurze, kaum 
wahrnehmbare Stäbchen lagen, mehr oder minder parallel geordnet, in der 
Äquatorialplatte. Vorübergehend verschwanden sie (4.45 Uhr), tauch- 
ten bald darauf um 4.53 Uhr wieder auf und waren von da an immer 
deutlicher zu sehen. Immer besser hoben sie sich von der übrigen Kern- 
substanz ab, ihre Zahl vermehrte sich, es schien als würden sie dicker, bis 
schließlich ziemlich deutlich kurze stäbchen- oder hakenförmige, homo- 
gene Gebilde zu unterscheiden waren. Ihre Zahl konnte nicht festge- 
stellt werden, auch waren keinerlei Strukturen an ihnen zu beobachten. 

Unterdessen hatten auch im Plasma weitere Veränderungen statt- 
gefunden. Es wurde schon früher bemerkt, daß der dichte Plasmaanteil 
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in den ersten Stadien der Kernteilung granulärer wurde, und nun sah 
man, wie namentlich in unmittelbarer Nähe des Kernes gröbere Par- 
tikelchen von ungefähr 10 4 Durchmesser in wachsender Zahl auftraten. 
Fürs zweite hatte sich zwischen dem strömenden und ruhenden Plasma 
eine Vakuole gebildet, die sozusagen wie ein Korridor den sich teilenden 
Kern vor dem strömenden Plasma schützte. 

Die Anaphase setzte um 5.20 Uhr ein. In zwei gleichen Partien 
wichen die kleinen Chromosomen auseinander, entfernten sich verhält- 
nismäßig rasch aus der Äquatorialplatte und waren schon um 5.30 Uhr 
an den Polen angelangt. Solange sie noch zu sehen waren, behielten sie 
ihre vorwiegend parallele Anordnung bei, in der sie aus der Äquatorial- 
platte gekommen waren. Gleichzeitig sah man die ersten Anzeichen der 
Anlage einer neuen Kernmembran. Zunächst war die äquatoriale Zone, 
nachdem sich die Tochterchromosomen aus der Äquatorialplatte zurück- 
gezogen hatten, vollkommen strukturlos und stark lichtbrechend. Sobald 
aber diese an den Polen angelangt waren, trat in ihr und zwar auf der 
einen Seite der Zellmembran eine mikrosomenreiche Zone auf, die sich 
allmählich gegen die Zellmitte verschob. Zur Zeit, da die Chromosomen 
verschwanden, das war um 5.37 Uhr, hatte sich die ,,Mikrosomenplatte‘, 
wie wir sie vorläufig nennen wollen, bis zur Zellmitte vorgebildet, um 
5.30 Uhr hatte sie mehr als die Hälfte des Zell-Lumens durchschgitten und 
um 6 Uhr die gegenüberliegende Wand erreicht. Sie war wohl schief, aber 
nicht S-förmig angelegt. Erst jetzt zeigte sich ober- und unterhalb eine 
kuppenfürmigé Ansammlung einer vollkommen hyalinen Substanz, die 
wir wohl als den ,, Phragmoplasten“ auffassen dürfen. Ob diese erste An- 
lage einer Membran aus nebeneinander liegenden, mikrosomenartigen 
Körnchen bestand, oder ob gleich eine sehr feine ununterbrochene 
Lamelle (ScHAEDE 1925) auftrat, konnte leider nicht entschieden werden. 
Es könnte sich nur dann um eine solche handeln, wenn manannimmt, daß 
sie erstens nicht parallel zur Blickrichtung, sondern etwas schräggestellt 
und zweitens nicht gleichmäßig gespannt ist, sondern Falten bildet wie 
eine Gummimembran, die man zwischen den Fingern ausdehnt. Denn 
dann könnte man einigermaßen die eigenartig orientierten Teilchen, wie 
sie sich der Beobachtung darboten, verstehen. Namentlich bei höherer 
Einstellung sah man nämlich, wie Pünktchen an Pünktchen in faser- 
artigen Linien angeordnet lagen; vielleicht erscheinen als solche die 
Faltenrücken oder Faltentäler einer dünnen Lamelle, was möglicherweise 
auf eine fibrilläre Anordnung von Mizellen, wie sie SPIERER (1931) an Ei- 
weißhäutchen gesehen hat, zurückgeführt werden könnte. 

Kehren wir wieder zum Kern zurück. Um 5.30 Uhr hatten die Toch- 
terchromosomen die Pole erreicht. Nun verblaßten sie immer mehr, 
ohne daß man irgendeine Umlagerung, ein Verknäueln oder Verballen 
oder gar die Bildung von Dispiremen wahrnehmen konnte. Um 5.37 Uhr 
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waren sie vollends verschwunden, also gerade zur Zeit, da die junge 
succedan gebildete „Plasmaplatte‘‘ die Mitte des Zell-Lumens erreicht 
hatte. Von da an sah man lange Zeit nichts, außer zwei homogenen, 
leeren Flecken an den ehemaligen Kernpolen, diesseits und jenseits des 
Phragmoplasten, umrahmt vom grobdispersen Plasma. Erst als die 
Membranbildung bis zur gegenüberliegenden Zellwand vorgeschritten 
war (6 Uhr), tauchten die beiden jungen, kugeligen Tochterkerne, kaum 
wahrnehmbar auf. Ihr Durchmesser war etwas kleiner als der Radius 
des Zell-Lumens, und sie enthielten zunächst je ein zartes Bläschen. 
Die weitere Beobachtung zeigte, wie die jungen Kerne an Volumen zu- 
nahmen, sich immer deutlicher gegen das Plasma abgrenzten; zu dem 
einen Bläschen gesellte sich ein zweites und schließlich ein drittes. So 
standen die Verhältnisse um 6.30 Uhr. Die Tochterkerne wie auch die 
Bläschen waren hyalin, stark lichtbrechend; irgendwelche Strukturen 
tauchten niemals auf. Die drei Bläschen, die Nucleolarsubstanz der 
jungen Kerne, rückten eng aneinander, zwischen 6.30 und 7 Uhr wurde die 
Berührungsfläche zwischen je zwei von ihnen immer größer, diese löste 
sich allmählich auf, die beiden Bläschen verschmolzen miteinander und 
bildeten einen herzförmig gestalteten Körper. Zwischen 7 und 8 Uhr 
wurde auch das dritte Bläschen einbezogen, und gegen 9 Uhr konnte die 
Bildung der Tochterkerne als abgeschlossen betrachtet werden. Die 
jungen Kerne waren kugelig, hyalin, ihr Durchmesser nahm nun mehr 
als zwei Drittel des Zell-Lumens ein. Auch der etwas dunkler gewordene 
Nucleolus nahm immer mehr kugelige Gestalt an, und nur an einer Stelle 
sah man eine Einkerbung, ein letztes Anzeichen des vorangegangenen 
Verschmelzungsvorganges; das etwas heller lichtbrechende Kernplasma 
umrahmte ihn wie einen Ring. 

Inzwischen war natürlich auch die Umgestaltung der Membran voll- 
endet worden. Wir hatten gesehen, wie ihre Bildung von der einen Längs- 
wand ihren Ausgang nahm, und wie gegen 6 Uhr die scheibenförmige An- 
lage die gegenüberliegende Längswand erreichte. Die weitere Entwick- 
lung lehrte, daß die junge Membrananlage durchaus kein starres, festes, 
vielmehr ein außerordentlich plastisches, leicht deformierbares Gebilde 
sein muß. Die Ansatzstelle an jener Längswand, nach der sich die Mem- 
brananlage hinentwickelte, und die sie um 6 Uhr erreicht hatte, verschob 
sich nämlich zellsaftwärts, wodurch zunächst die junge Membran ein 
uhrglasförmiges Aussehen darbot. Um 6.30 Uhr war sie nahezu recht- 
winklig abgeknickt, nach 7 Uhr zeigte sie eine flache, gegen 8 Uhr eine 
steile S-Form, bis sie endlich nach 9 Uhr das Aussehen einer normalen 
Querwand darbot. Gleichzeitig stellte sich auch der Phragmoplast 
schräg, zwischen ihn und die jungen Kerne schob sich Plasma ein, er 
wurde flacher, bis er mit der endgültigen Ausgestaltung der S-förmigen 
Quermembran allmählich verschwand. 
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Hand in Hand waren auch im Plasma während dieser letzten langsam 
verlaufenden Phasen der Kern- und Membranentwicklung Verände- 
rungen und Umlagerungen vor sich gegangen. Der dichte Plasmaanteil 
wurde zwischen 7 und 9 Uhr nach und nach feinkörniger, und die relativ 
groben Korpuskeln um die jungen Kerne verloren sich. Die große Vaku- 
ole, die sich zu Beginn der Kernteilung als ein Korridor zwischen Kern 
und strömenden Plasma gebildet hatte, begann nach 8 Uhr kleiner und 
kleiner zu werden. — Damit war die Kern- und Zellteilung beendet. 

Die Temperatur betrug während der ganzen Beobachtungszeit 220 C. 
Von Beginn der Beobachtung bis zn ihrem Ende vergingen 5 Stunden. 
Wenn wir bedenken, daß der Kern schon im Stadium der Prophase an- 
getroffen wurde, können wir für den gesamten Ablauf des Teilungsvor- 
ganges 6 Stunden ansetzen. Davon entfallen auf die Prophase 1—2 Stun- 
den, auf die Metaphase 40, die Anaphase 15 Minuten, auf die Telophase 
gerechnet vom Verschwinden der Tochterchromosomen bis zum Er- 
scheinen der Tochterkerne 20 Min., und die restliche Zeit wird für die 
Fertigentwicklung der jungen Kerne verwendet. 

Was später noch folgt, soll nur mit einigen Worten gestreift werden. 
— Mit dem Anwachsen der neuen Endzelle wandert der junge Kern 
etwas spitzenwärts, in dem zwischen ihm und der neuen Querwand nun 
gelegenen Plasma treten alsbald zahlreiche, dicht gepackte Vakuolen 
auf, die von zarten Plasmalamellen voneinander getrennt sind. Plötzlich 
beginnt dieser ganze Vakuolenhaufen sich zu bewegen, er gerät in Rota- 
tion, die Plasmalamellen zerreißen, die einzelnen Vakuolen verschmelzen 
zu immer größeren, bis endlich ein einheitlicher Saftraum vorliegt, um 
den das wandständige Plasma kreist. 

Von einer Erörterung der geschilderten Tatsachen, der Besprechung 
der einschlägigen Literatur und von photographischen oder zeichne- 
rischen Belegen soll in dieser vorläufigen Mitteilung abgesehen werden; 
ich will sie einer künftigen Veröffentlichung vorbehalten. 


IV. 

Zum Schluß sei in Kürze auf die Vorteile hingewiesen, die die Rhizoid- 
Endzellen für eine Lebendbeobachtung der Kern- und Zellteilung bieten. 
Der wesentlichste Vorteil ist wohl der, daß das Objekt in der Form, in 
der es kultiviert wird, für die Beobachtung und das Studium verwendet 
werden kann. Ein Präparieren der Rhizoiden oder irgendwelche MaB- 
nahmen, die den physiologischen Zustand der Zellen verändern könnten, 
kommt bei den gegebenen Verhältnissen nicht in Frage. Zu welcher Vor- 
sicht z. B. geschnittene Objekte gebieten, hat SCHAEDE (1925) durch 
seine Untersuchungen an lebenden Kernen von Allium und Vicia ge- 
zeigt. Die Kern- und Zellteilung selbst wird, wie schon LUNDEGARDH 
(1912) bemerkt hat, durch den Eingriff des Schneidens vollkommen 
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sistiert. Ja KARLING (1926), der die Kernteilung in den spermatogenen 
Fäden aus den Antheridien der Characeen im Leben verfolgte, zweifelt, 
ob man lebendes Gewebe, soferı. es erst einer Präparation unterworfen 
werden muß, zu Untersuchungen über die Kernteilung überhaupt be- 
nutzen darf. Er fand, daß der Kern weit empfindlicher gegen einen Ein- 
griff ist als das Protoplasma. Bei Verletzung der spermatogenen Fäden 
traten nicht nur am Kern der unmittelbar betroffenen Zellen Schä- 
digungen auf, sondern auch in Kernen solcher Zellen, die weit von der 
verletzten Stelle lagen. Aber selbst, wenn an den bis nun verwendeten 
Objekten keinerlei Manipulationen sich als notwendig erweisen würden, 
müssen doch, wie z. B. die Staubfadenhaare von Tradescantia, die an das 
Luftleben angepaßten Zellen in eine Flüssigkeit übertragen werden. 
Wenn man auch hierbei die größtmöglichste Vorsicht walten läßt, wird 
man nicht leugnen können, daß derartige Änderungen der Umwelt- 
bedingungen mit der Zeit ,,tiefgreifende Änderungen in der Physiologie 
der Organismen hervorrufen müssen, ohne in morphologischen Ver- 
änderungen sichtbar zu werden,“ wie Erfahrungen mit Algenkulturen 
zeigen (CzuRDA 1930). 

Die Characeen haben im Gegensatz zu den meisten Algen einen Kern- 
teilungsmodus, der karyologisch gesehen in allem wesentlichen mit dem 
der Archegoniaten und Blütenpflanzen übereinstimmt. TiscHLER (1922) 
ordnet sie daher diesen bei der Besprechung der verschiedenen Kern- und 
Zellteilungstypen zu. 

Da wir es bei den Rhizoiden mit Zellfäden zu tun haben, deren ein- 
zelne Zellen weder Chloroplasten noch andere größere Inhaltskörper auf- 
weisen, die eine Durchsicht erschweren würden, wird der Beobachtung, 
selbst bei der Verwendung stärkster Objektive, keine nennenswerte 
Schwierigkeit entgegengesetzt. 

Der Kern ist außerordentlich groß, er nimmt die ganze Breite des 
Zellraumes ein; er ist nur von einer verhältnismäßig dünnen Plasma- 
schicht bedeckt, die frei von störenden Einlagerungen ist; daher können 
kaum durch überlagerte Plasmapartien fälschlich Strukturen des Kernes 
vorgetäuscht werden. Die Membranbildung geht außerordentlich deut- 
lich vor sich, das Zellplasma ist mächtig und eignet sich aus diesem 
Grunde besonders für das Studium der Änderungen, die in ihm während 
der Mitose vor sich gehen. 

Alle die aufgezählten Eigenschaften sprechen dafür, daß die Rhizoid- 
Endzelle nicht nur die Lebendbeobachtung an sich mit Vorteil zuläßt, 
sondern daß sie überdies für das physiologische Experiment während der 
Kern- und Zellteilung geschaffen erscheint, wie kaum ein anderes Ob- 
jekt. Die Bearbeitung einiger Fragen, die sich von selbst aus der vor- 
liegenden Arbeit ergeben haben, sei späteren Untersuchungen vorbe- 
halten. 
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Zusammenfassung. 

1. An den Rhizoid-Endzellen von Characeen läßt sich die Kern- und 
Zellteilung in vivo fortlaufend von der Prophase bis zur Ausbildung der 
Membran verfolgen. 

2. Der große Kern mit seinem Nucleolus läßt keinerlei Strukturen er- 
kennen. 

3. Spirem und Tochterspireme werden nicht sichtbar, dagegen die 
Chromosomen in den verschiedenen Kernphasen. 

4. Polkappen, Spindelfasern sowie eine Spindeltonne lassen sich im 
Leben nicht beobachten. . 

5. Der Phragmoplast ist deutlich gegen das Plasma abgegrenzt, die 
Bildung und Entwicklung der neuen Membran gehen besonders klar vor 
sich. 

6. In den jungen Kernen werden zunächst mehrere Nucleolen ange- 
legt, die nach und nach zu einem einzigen verschmelzen. 

7. Die Kern- und Zellteilung nimmt ungefähr 5—6 Stunden in An- 
spruch; hiervon entfallen auf die Prophase 1—2 Stunden, auf die Meta- 
phase 40, die Anaphase 15 und auf die Telophase 20 Min. Der restlichen 
Zeit obliegt die Ausgestaltung der jungen Kerne. Die Teilungen finden in 
den frühen Morgenstunden statt. 
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